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El papel que juega el fitoplancton en los flujos de materia y energía en el océano
es primordial. Mediante la fotosíntesis, el fitoplancton sintetiza materia orgánica a partir
de luz y sales minerales. Dicha materia será utilizada posteriormente por todos los
organismos integrantes de la red trófica marina. Aunque, sobre todo en zonas costeras,
existen aportes alóctonos de materia a los mares adyacentes, podemos decir, sin temor a
equivocarnos, que el fitoplancton es la principal puerta de entrada de materia y energía
en los océanos. Energía que se pone a disposición del resto de los seres vivos marinos
en un estado que estos pueden aprovechar con facilidad. Por otra parte, al asimilar CO2
e incorporarlo en moléculas orgánicas más o menos complejas, el fitoplancton secuestra
dióxido de carbono del agua de mar, dejando un déficit de este gas que debe reponerse
desde la atmósfera mediante procesos de intercambio físico-químico.
En los últimos años, la puesta en marcha de los satélites posibilita el obtener
información de gran escala sobre los procesos que ocurren en el océano. De entre toda
esta información destaca la que se refiere a las estimaciones de producción primaria en
vastas regiones oceánicas. No obstante, para derivar datos de producción primaria a
partir de la información sobre el color que proporcionan los satélites, son necesarios
algoritmos que conviertan color a concentración de clorofila. Para pasar
concentraciones de clorofila a producción primaria se requiere conocer la fijación de
carbono por unidad de clorofila.
Conociendo todo esto, parece evidente que es necesario disponer de técnicas que
permitan estimar con seguridad y rapidez la fijación de carbono por las poblaciones
naturales de fitoplancton en grandes regiones oceánicas (Eppley et al., 1985). Hasta
ahora, la gran mayoría de los estudios sobre producción primaria realizados a bordo de
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un barco durante una campaña oceanográfica, se llevan a cabo usando el isótopo
radiactivo 14C y mediante incubaciones de corta duración, más o menos sofisticadas,
que emulan las condiciones de luz y temperatura de la profundidad de donde se recogió
la muestra. Durante los años 80 se desarrollaron una serie de metodologías que permiten
obtener información, relativamente rápida, sobre la respuesta fotosintética del
fitoplancton (ej. Platt et al. 1980). El posterior estudio de los resultados que se lograron,
enseguida puso de manifiesto la necesidad de refinar los modelos que se habían
derivado para estimar la producción primaria. Era evidente la necesidad de incluir en los
modelos no sólo la intensidad sino también la calidad de la luz (Kyewalyanga et al.
1992).
La incorporación de la calidad de la luz dio paso a los llamados modelos bio-
ópticos. Estos modelos consideran las propiedades ópticas de la columna de agua, la
penetración de la luz, la absorción de la luz por el fitoplancton y su utilización en la
fotosíntesis. La gran mayoría de estos modelos se basan en las relaciones fotosíntesis -
luz. En estas relaciones existe una región limitada por la luz y otra región con
saturación. La región limitada por la luz es función de la captación de fotones y de la
eficiencia con que estos fotones absorbidos se utilizan para asimilar carbono, que es
máxima en condiciones de limitación por luz. Por el contrario, la región saturada es
independiente de la intensidad y calidad de la luz.
Bannister y Weidemann (1984) observaron además que la eficiencia máxima de
la fotosíntesis, también conocida como máximo rendimiento cuántico, era dependiente
de la calidad (longitud de onda) de la luz y de la especie de fitoplancton considerada.
Cleveland et al. (1989) vieron más tarde que la concentración de nutrientes tenía una
gran influencia sobre este máximo rendimiento cuántico, siendo mayor el rendimiento –
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próximo al máximo teórico de 0.125 moles de C fijado x moles de fotones absorbidos-1
cuando las concentraciones de nutrientes eran altas. Cuando las concentraciones de
nutrientes eran muy bajas (por debajo del límite de detección) el máximo rendimiento
cuántico era sensiblemente menor. Por otro lado Mitchell y Kiefer (1988 a, b)
observaron que el coeficiente de absorción específico de la clorofila también presentaba
variabilidad en función de la disposición de la clorofila en el interior de la célula y, por
lo tanto, de la especie y de la composición de pigmentos.
A pesar de todas estas circunstancias, el modelo de fotosíntesis construido
teniendo en cuenta el máximo rendimiento cuántico funciona bien cuando se aplica a
cultivos de una sola especie de fitoplancton (Sakshaug et al. 1991, Sosik y Mitchell,
1991). La aplicación del modelo a muestras naturales procedentes de ambientes
heterogéneos es muy escasa y son necesarias más determinaciones con el objeto de
comprobar su utilidad (Schofield et al. 1991, Kyewalyanga et al. 1992).
Cuando se planteó esta tesis existían dos limitaciones metodológicas muy claras
a la hora de querer aplicar estos modelos bio-ópticos a aguas oceánicas:
1) Era necesario encontrar un método que permitiese medir con suficiente
fiabilidad el espectro de absorción de luz por el fitoplancton marino.
2) También era imprescindible desarrollar una metodología que permitiese
estimar el máximo rendimiento cuántico de un modo rápido y sencillo a bordo
de un barco. Su estimación mediante la realización de espectro de acción
consume mucho tiempo y la hace totalmente inoperante en oceanografía.
Uno de los principales problemas en el estudio de la fotosíntesis del fitoplancton
en muestras naturales es la estimación de la luz absorbida. La baja concentración de
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 células en el medio marino obliga a concentrar las muestras naturales para obtener una
respuesta fiable y con bajo ruido en las medidas del espectro de absorción. La
concentración de la muestra sobre un filtro determina que el camino de un fotón
incidente sea mayor que el que encontraría en el mar, con lo que la probabilidad de
absorción aumenta. Esto es lo que se ha llamado efecto de amplificación del paso de luz
o, más coloquialmente, factor b de amplificación. Primero, diversos autores (Kiefer y
SooHoo 1982, Lewis et al. 1985, Kishino et al. 1986) asumieron un factor constante.
Sin embargo, Mitchell y Kiefer (1984) demuestraron que el factor b varía c n la
absorbancia y con el tipo de filtro utilizado en la concentración de la muestra.
Desarrollaron un par de ecuaciones que permitían corregir el efecto de amplificación
según el tipo de filtro utilizado. Por último, Cleveland y Weidemann (1993) propusieron
una ecuación cuadrática dependiente de la longitud de onda y sugirieron que dicha
ecuación podría ser universal. No obstante, quedaba por probar si realmente se podía
aplicar una única ecuación a las muestras naturales. Este paso era crítico porque si la
ecuación para corregir el factor b no era única, la viabilidad de los modelos bio-ópticos
quedaba en entredicho. Por otra parte, en las muestras naturales de fitoplancton, la
cantidad de material que no son pigmentos suele ser considerable y al concentrar las
células del fitoplancton también se concentra todo este material. Dicho material
interfiere con el espectro de absorción del fitoplancton, por lo que se debe eliminar su
contribución del espectro de absorción. Por eso el primer objetivo de esta tesis fue
encontrar un método analítico sencillo que permitiese la determinación rutinaria de la
absorción del fitoplancton. Este método debía ser de fácil aplicación a bordo de un
barco durante las campañas oceanográficas.
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Los modelos bio-ópticos generalmente requieren un termino que considere la
variación espectral de la fijación de carbono ó un término que defina la eficiencia de la
fotosíntesis en función de la radiación absorbida por el fitoplancton en condiciones de
luz limitante. Si bien la determinación espectral directa de esta variable es factible, el
gran numero de submuestras que es necesario procesar limita enormemente el muestreo
en cuanto al número de muestras que se pueden analizar. Esto nos llevó a  la búsqueda y
desarrollo de métodos alternativos que permitiesen estimar el máximo rendimiento
cuántico de una manera más sencilla. El requisito imprescindible era que la
incorporación a los modelos bio-ópticos del máximo rendimiento cuántico medido de
este modo, no produjese estimaciones de producción primaria diferentes de las
derivadas a partir de los modelos espectrales más complejos. Teniendo en cuenta estas
premisas se logró determinar los rendimientos cuánticos máximos de fijación de
carbono en poblaciones naturales de fitoplancton utilizando relaciones fotosíntesis - luz
no espectrales. Para ello es necesario corregir con el espectro de absorción de luz por el
fitoplancton el espectro de la lampara utilizada en las incubaciones. También se
demostró que las estimaciones de producción primaria derivadas de los modelos bio-
ópticos que utilizan estos rendimientos cuánticos máximos no difieren
significativamente de las estimaciones procedentes de modelos espectrales más
complejos.
Una vez los dos objetivos metodológicos se alcanzaron con éxito, los métodos
desarrollados se aplicaron en dos ambientes oceanográficos completamente diferentes,
como son la región del estrecho del Bransfield (Antártida) y la costa norte de Galicia.
En ambos casos se caracterizó la respuesta fotosintética de las poblaciones de
fitoplancton y se estimó la producción primaria a partir de modelos bio-ópticos. En el
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caso del estrecho de Bransfield los parámetros fotosintéticos espectrales se utilizaron
para estudiar la posibilidad de la limitación por luz de la fotosíntesis del fitoplancton
antártico. Las observaciones en la costa norte de Galicia sirvieron para estudiar la
variabilidad de la respuesta fotosintética en el espacio, entre días y dentro de un mismo
día.
CAPÍTULO PRIMERO
Determinación del coeficiente de absorción del fitoplancton en
muestras naturales de agua de mar: evidencias de una
ecuación única para corregir el efecto de amplificación del
paso de luz en filtros de fibra de vidrio.
1.1. INTRODUCCIÓN
Los modelos matemáticos que describen la fotosíntesis y el crecimiento del
fitoplancton marino son de gran importancia y utilidad para predecir las variaciones de
la producción primaria oceánica a escalas global y regionales. Dichos modelos también
son básicos en las estimaciones -a partir de los datos de concentración de clorofila a
derivados de las imágenes de satélite- de la producción primaria y el crecimiento del
fitoplancton en las diversas regiones oceánicas. El primer obstáculo que nos
encontramos durante el desarrollo de estos modelos es el de la carencia de una
metodología lo suficientemente fiable y precisa que permita determinar el coeficiente de
absorción del fitoplancton [aph(l), m-1] en muestras naturales de fitoplancton, (ver Tabla
1.1 para la lista de símbolos utilizados a lo largo de este capítulo). El problema surge
porque la concentración de células de fitoplancton en el océano es muy baja, y esto hace
que sea necesario concentrar previamente el material particulado en suspensión con el
objeto de lograr una señal suficiente como para que sea captada por un
espectrofotómetro.
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En una primera aproximación con vistas a solucionar este problema Shibata et
al. (1954) y Shibata (1958) midieron la atenuación de la luz debida al material biológico
en suspensión, una vez concentrado, utilizando un cristal de ópalo como difusor que
servía para recoger la luz refractada lejos del detector del espectrofotómetro.
Posteriormente, Yentsch (1962) desarrolló un método que eliminaba la necesidad de
concentrar las muestras en suspensión. Esta metodología se basaba en la recolección del
material particulado sobre un filtro de membrana que a continuación era aclarado con
aceite de cedro para poder leerlo en el espectrofotómetro. Se continuaba utilizando un
cristal de ópalo como difusor. Mas tarde, Trüper y Yentsch (1967) concentraron cultivos
de bacterias sobre filtros de fibra de vidrio y midieron la absorción directamente sobre
el filtro humedo. Actualmente, este método, que  emplea  filtros de fibra de vidrio
(GF/F) como concentradores de material particulado  y  que al mismo tiempo sirven
como difusores ópticos, es la metodología más ampliamente utilizada para la
determinación de la absorción de luz por las poblaciones naturales de fitoplancton.
No obstante, cuando se mide la luz absorbida por el material recogido sobre un
filtro de fibra de vidrio nos encontramos con que la absorción de luz no solo se debe al
fitoplancton sino que también otros materiales, de naturaleza no fotosintética, absorben
luz: materia inorgánica en suspensión, restos de células del fitoplancton, organismos
heterótrofos presentes en el volumen de agua filtrado. Por otra parte, cuando se
concentra sobre un filtro el material particulado presente en un volumen de agua dado y
se mide la absorción de dicho material concentrado, se produce en el filtro con relación
al volumen de agua original, un efecto de amplificación de la absorción de la luz. Esta
amplificación de la absorción se debe a la múltiple dispersión que sufren los fotones
incidentes sobre el filtro y que hacen que la probabilidad de que un determinado fotón
resulte finalmente absorbido sea mayor en el filtro que en el correspondiente volumen
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de agua. Este efecto de una mayor absorción en el filtro que en el correspondiente
volumen de agua se conoce como factor de amplificación del paso de luz, también
llamado “factor b”.
Por lo tanto, a la hora de determinar el espectro de absorción del fitoplancton, el
espectro de absorción de muestras naturales concentradas sobre un filtro debe corregirse
para los dos siguientes aspectos:
(1) Es necesario estimar y restar la absorción debida al material no
fotosintético, bien sea a través de la medida del espectro de absorción del
material recogido en el filtro una vez que los pigmentos han sido extraídos
con metanol (Kishino et al. 1985), o bien mediante la estimación estadística
indirecta del espectro del fitoplancton basada en la existencia de
determinadas relaciones entre absorbancias a longitudes de onda donde la
absorción de luz en el espectro se debe fundamentalmente a material
detrítico (Morrow et al. 1989, Bricaud y Stramski 1990).
(2) También se debe aplicar una corrección para el efecto de
“amplificación de paso de luz” o “factor b”. Dicho factor fue descrito por
primera vez en 1962 por Butler, y se define como la relación existente entre
el camino óptico y el camino geométrico de la luz. Dicha relación puede
estimarse a partir de la siguiente igualdad:
( ) )(/)( lllb susfiltro aa= (1.1)
donde )(lfiltroa  y )(lsusa  son los coeficientes de absorción medidos en filtro y en
suspensión, respectivamente.
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Actualmente hay métodos para determinar espectros de absorción de material no
pigmentario que son ampliamente aceptados y utilizados (Kishino et al. 1985, 1986,
Bricaud y Stramski 1990). Sin embargo, existe una gran controversia acerca de cómo
estimar el factor b de amplificación del camino óptico. En varios estudios previos
(Kiefer y SooHoo 1982, Lewis et al. 1985a, Kishino et al. 1986) se asumió que b era
constante para todas las longitudes de onda del espectro visible. Así Kishino et al.
(1985) determinaron que b variaba entre 2.43 y 4.71, en función de las especies de
fitoplancton consideradas, pero sugirieron un valor de b c si constante con la longitud
de onda. Por el contrario, Mitchell y Kiefer (1984, 1988) demostraron que dicho factor
no era constante sino que variaba en función de la absorción y del tipo de filtro utilizado
para concentrar las muestras. En un estudio ya más reciente Bricaud y Stramski (1990)
compararon la absorbancia de muestras naturales en suspensión (Asus, m didas en
cubeta) con la correspondiente absorbancia en filtro (Afiltro) y encontraron un “efecto de
histéresis”, que no es más que la constatación de que para una misma absorbancia en
filtro (Afiltro) el valor de b variaba en función de  la longitud de onda. Sin embargo,
Cleveland y Weidemann (1993) no encontraron dicho “efecto de histéresis”  y
propusieron una relación cuadrática entre las absorbancias en suspensión y en filtro:
Asus(l) = 0.378 Afiltro (l) + 0.523 A2filtro (l) (1.2)
sugiriendo que esta ecuación podría tener carácter universal puesto que la diferencia
media entre los valores de Asus(l) predichos por la ecuación y los respectivos valores
medidos en suspensión son del 2 %.
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Teniendo en cuenta que la determinación de la luz absorbida por el fitoplancton
marino es clave para la construcción y desarrollo de cualquier modelo bio-óptico de
producción primaria y considerando la controversia que existía acerca de la naturaleza y
variabilidad de b, la investigación, cuyos resultados se presentan en este primer
capítulo, se dirigió a describir y evaluar la variabilidad de dicho factor de amplificación
b en muestras naturales de fitoplancton marino.
También se estudió y evaluó la alternativa desarrollada por Bidigare et al (1990)
para la estimación del  coeficiente de absorción del fitoplancton. Dicha aproximación no
considera el factor de amplificación y consiste en la reconstrucción de los espectros de
absorción a partir de las concentraciones de pigmentos determinadas mediante el
análisis por cromatografía líquida de alta resolución (HPLC). Esta metodología ha
demostrado ser eficaz en aguas oceánicas en las que las comunidades de fitoplancton se
componen básicamente de pequeños flagelados de formas redondeadas. A lo largo de
este capitulo compararemos los espectros de absorción del fitoplancton reconstruidos de
acuerdo con Bidigare et al. (1990) con los espectros determinados en filtros GF/F y
corregidos para el efecto de amplificación. Para ello se usarán muestras procedentes de
una región de afloramiento costero, donde el fitoplancton se compone, en su mayor
parte, de grandes diatomeas  y dinoflagelados, y donde existe una gran diversidad de
formas, muchas de ellas fuertemente alejadas de la esfericidad.
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Tabla 1.1. Principales símbolos y unidades utilizados en el texto
l Longitud de onda, nm
Asus Absorbancia de la muestra en suspensión
Afiltro Absorbancia de la muestra en filtro
Afiltro 1cm(l) Absorbancia de la muestra para obtener 1 cm de paso de luz
Ap Absorbancia de las partículas recogidas sobre filtro
Ad Absorbancia del material no algal
X Paso de luz en metros, obtenido a partir de V/S
b Factor de amplificación del paso de luz
asus (l) Coeficiente de absorción espectral de la muestra  en suspensión, m
-1
afiltro (l) Coeficiente de absorción espectral de la muestra medido sobre filtro, m
-1
V Volumen de muestra filtrada, m3 o c 3
S Area manchada de filtro, m2  cm2
ap(l) Coeficiente de absorción de material particulado, m
-1
ad(l) Coeficiente de absorción del material no algal, m
-1
aph(l) Coeficiente de absorción del fitoplancton, m
-1
aph sol- ( )l Coeficiente de absorción del fitoplancton estimado con HPLC, m
-1
a ph sol* ( )- l Coeficiente de absorción del fitoplancton estimado con HPLC y normalizado a
clorofila, m2mg-1
aLph(l) Coeficiente de absorción del fitoplancton estimado con HPLC considerando el efecto
de empaquetamiento y normalizado a clorofila, m2mg-1
ci Concentración de pigmento i, mgm
-3
ai*(l) Coeficiente de absorción de los pigmentos in vitro normalizados a la longitud de
onda a la cual se encuentra el valor máximo del coeficiente in vivo, m2mg-1
Ci Concentración de clorofila intracelular por unidad de volumen celular, mgm
-3
( )acm l Coeficiente de absorción del material celular, m
-1
d Diámetro de una esfera cuyo volumen equivale a el volumen medio celular, m
r ' Variable adimensional calculada como el producto de el coeficiente de absorción del
material celular [( )cm l ] y el diámetro celular (d)
Qa
* Proporción de reducción de la absorción de pigmentos debido al efecto de
empaquetamiento, adimensional
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1.2. MATERIAL Y MÉTODOS
El factor b de amplificación del paso de luz puede determinarse mediante la
comparación del espectro de absorbancia de una muestra medido sobre filtro [Afiltro(l)]
y del espectro de absorbancia de la misma muestra medido en suspensión [Asus(l)].
Los espectros de absorción se midieron en  un espectrofotómetro (Beckman DU
650) de un solo haz, entre 350 y 755 nanómetros (nm) con un ancho de banda de 1 nm.
Dicho  espectrofotómetro corrige automáticamente el blanco, que era almacenado antes
de realizar los análisis. La reproducibilidad de las longitudes de onda y la precisión del
instrumento es de ± 0.2 nm y ± 0.5  nm, respectivamente. La precisión fotométrica  del
instrumento viene dada por el fabricante y es de ± 0.005 A a un nivel de  absorbancia de
1 A utilizando un filtro sólido NIST 930D a la longitud de onda de 546 nm.
El experimento para la determinación del factor de amplificación b se llevó a
cabo con nueve cultivos monoespecíficos de fitoplancton. Las algas se cultivaron en
agua de mar esterilizada y enriquecida con medio f/2 (Guillard y Ryther 1962). Los
cultivos se iluminaron con fluorescentes de luz blanca - fría en fotoperíodos de 12 : 12 h
luz/oscuridad.
La precisión en las correcciones efectuadas por el factor b así de e minado se
verificó comparando la absorbancia en suspensión de nuestras naturales tomadas en la
Ría de Vigo (N.O. de la Península Ibérica) frente a la absorbancia en suspensión
deducida a partir de las lecturas de absorbancia en filtro corregidas para el efecto de
amplificación. La toma de estas muestras se distribuyó a lo largo de la sucesión anual
del fitoplancton de la región. De este modo se aseguró que los dos grupos más
importantes del fitoplancton de una región de afloramiento (diatomeas y dinoflagelados)
estaban representados (Margalef et al. 1955, Figueiras y Niell 1987). Para determinar la
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absorbancia en suspensión de muestras naturales de fitoplancton se requiere una
concentración previa, dada la baja densidad celular en el agua de mar. Esta
concentración, de hasta unas 1000 veces, se realizó mediante filtración por filtros
Nucleopore de 0.2 µm de diámetro de poro hasta dejar un volumen de muestra de unos
5 ml. Dicho material  se resuspendió en agua de mar libre de partículas con la ayuda de
una pequeña brocha y de ultrasonidos durante 2 o 3 minutos (Kirk 1980, Davies-Colley
1983, Bricaud y Stramski 1990). Una vez obtenida la muestra natural concentrada se
midieron los espectros de absorción tanto en suspensión como en filtro.
Los espectros de absorción en suspensión de los cultivos del fitoplancton  y de
las  muestras naturales concentradas se midieron en cubetas de 1 cm de paso  de luz
utilizando la técnica modificada del cristal de ópalo (Shibata 1958, Trüper y Yentsch
1967, Kiefer y SooHoo 1982). Un filtro GF/F humedo hacía las veces de difusor. Para
ello, este filtro se situó en la parte posterior del portacubetas, próximo al
fotomultiplicador. A los filtros que se utilizaron como blancos se les hacia pasar o bien
el medio de cultivo previamente filtrado, cuando se trataba del blanco para los cultivos,
o  agua de mar prefiltrada, cuando se trataba de muestras naturales.
Para la determinación de la absorbancia sobre filtros [Afiltro(l)], volúmenes
variables de muestra, dependiendo de la concentración de células de fitoplancton, se
filtraron a baja presión sobre filtros GF/F. El filtro con el material recogido se situaba
próximo al fotomultiplicador, en la misma posición que se encuentra la cubeta. El valor
medio de al menos tres espectros fue utilizado para la estimación del factor de
amplificación. Como el paso de luz de las muestras medidas sobre filtro es mayor que el
de las muestras en suspensión y para poder obtener el mismo paso de luz (1 cm) en
ambas muestras y posibilitar la comparación de espectros, se corrigió la Afiltro de
acuerdo a la siguiente ecuación:
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Afiltro 1cm(l) = Afiltro(l)/(V/S) (1.3)
donde  V es el volumen filtrado (cm3) y S es el área (cm2) ocupada por el filtrado en el
filtro. Una vez corregidas las diferencias debidas al paso de luz Afiltro 1 cm(l) [de aquí en
adelante Afiltro(l)] solo se diferencia de  Asus (l) en el factor de amplificación b.
Para efectuar las comparaciones entre los espectros de absorción del fitoplancton
obtenidos utilizando el algoritmo de corrección del factor b y os espectros de absorción
reconstruidos con HPLC (Bidigare et al. 1990) se utilizaron 20 muestras naturales. De
ellas 14  se recogieron entre verano y otoño en la Ría de Vigo. Las otras 6 muestras se
tomaron durante la campaña AMBAR realizada en la primavera de 1994 en el talud de
la costa de norte de Galicia (N.O. de España). La identificación del fitoplancton y las
determinaciones de los volúmenes específicos (bio-volúmenes) se llevaron a cabo en
muestras fijadas con solución saturada de yoduro potásico (lugol), utilizando cámaras de
sedimentación de fondo móvil (Utermöhl 1958) y microscopio invertido. Se tomaron
diversas medidas de al menos 20 individuos de cada especie y muestra. Para el cálculo
de los volúmenes específicos se asignaron una o varias formas geométricas a cada
especie de acuerdo con Edler (1979).
Para la determinación de  Afiltro(l) y realizar la reconstrucción del espectro, se
tomaron dos aliquotas de cada muestra. La absorbancia del fitoplancton [Aph(l)] se
determinó por sustracción de la absorbancia del material no-algal de la absorbancia de
las partículas retenidas en el filtro [Ap(l)]. La luz absorbida por el material no-algal
[Ad(l)] se determinó a partir de la medida de la absorbancia del filtro una vez extraídos
los pigmentos con metanol (Kishino et al. 1985). Las respectivas absorbancias a 750 nm
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fueron sustraídas de las Ap(l) y Ad(l) (Cleveland y Weidemann 1993), y los
coeficientes de absorción del fitoplancton [aph(l), m-1 ], se estimaron de acuerdo con la
siguiente ecuación:
aph(l) = 2.3 [Ap(l) - Ad(l)) /X b(l) (1.4)
donde 2.3 es el factor de conversión del logaritmo en base decimal a logaritmo natural,
X es el paso de luz en metros obtenido de V/S y b(l) es el factor de amplificación del
paso de luz.
Las muestras para la determinación de pigmentos por HPLC  se filtraron en
filtros GF/F de 25 mm de diámetro y se congelaron hasta su posterior análisis en el
laboratorio. La técnica utilizada fue HPLC de fase reversa y en todas las muestras se
cuantificaron clorofilas (Chl a, Chl b, Chl c1 + c2 + c3) y carotenoides (prasinoxantina,
zeoxantina, diadinoxantina, fucoxantina, 19’hexaniloxi-fucoxanthina) (Garrido y Zapata
1993). La reconstrucción de los coeficientes de absorción del fitoplancton [aph-s l( ), m-
1] se realizó de acuerdo con Bidigare et al. (1990):
           n
a c aph sol i i- = ×å( ) ( )*l l (1.5)
         i=1
donde ci (mg m-3) son las concentraciones de los pigmentos y ai
* (m2 mg-1) son los
respectivos coeficientes de absorción de los pigmentos in vitro, normalizados a la
longitud de onda a la cual se encuentra el valor máximo del coeficiente in vivo (Bidigare
et al 1989a, b).
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La absorción de pigmentos extraídos es mayor que la absorción de células
intactas debido al efecto de empaquetamiento (Kirk 1983, Berner et al. 1989). Este
efecto de empaquetamiento sobre los espectros reconstruidos se calculó invirtiendo el
método descrito para calcular el espectro de absorción “desempaquetado” (Morel y
Bricaud 1981). El coeficiente de absorción especifico de la clorofila [a*ph-sol( )] y el
contenido de clorofila a intracelular por unidad de volumen celular (Ci, mg m-3)
sirvieron para determinar el coeficiente de absorción del material celular [acm(l)], a
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donde d es el diámetro de una esfera de volumen equivalente al volumen celular medio;
y Qa(l) es la eficiencia de absorción o fracción de luz absorbida por la célula (Morel &
Bricaud 1981, Iturriaga et al. 1988). Qa es una función de la propiedad sin dimensiones
















El cociente entre  aph
L (l) y aph sol-
* (l) [también llamado  Q*a(l) en Morel y
Bricaud 1981, y F en Sathyendranath et al. 1987] es el porcentaje de reducción en la















Q*a  también puede ser estimado como la relación entre a*ph(l) y aph sol-



















Las comparaciones entre Qa
*( )l  calculado mediante la Ec. (1.9) y los calculados
de acuerdo con la  Ec. (1.10) permiten estimar la fiabilidad de suponer una forma
esférica de las células a la hora de estimar el efecto de empaquetamiento.
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1.3. RESULTADOS Y DISCUSIÓN.
1.3.1. Determinación del factor de amplificación del paso de luz.
El análisis de datos se realizó en la región visible del espectro  (400 a 700 nm)
considerando un ancho de banda de 1 nm. El análisis del factor de amplificación del
paso de luz se llevó a cabo comparando las absorbancias [Asus(l) en función de
Afiltro(l)], en lugar de analizar b(l) en función de Afiltro(l) (Cleveland y Weidemann
1993). Se eliminaron del análisis todos aquellos valores de Afiltr (l) mayores de 0.4, ya
que las absorbancias que normalmente se obtienen en muestras naturales son menores
de este valor.
La principal dificultad que nos encontramos a la hora de estudiar la relación
entre Asus  y Afiltro es que dicha relación varía en función de la longitud de onda (Bricaud
y Stramski, 1990). Así se observó que para un mismo valor de Afiltro , el valor de Asus
variaba de acuerdo con la longitud de onda. Esto es lo que se conoce como efecto de
histéresis y que, en mayor o menor medida, aparece en muchos de los espectros (Figura
1.1). Este efecto de histéresis se localiza principalmente en la región del verde -
amarillo, donde la absorción es baja. En esta región la absorbancia medida en la cubeta
se debe, casi exclusivamente, al material celular carente de pigmentos (paredes
celulares, restos de organismos muertos en el cultivo) ya que la absorción debida a los
pigmentos es baja o nula, dependiendo de la composición pigmentaria y de la
concentración de células en el cultivo. Por el contrario, en el filtro y debido al efecto de
amplificación del paso de luz, la señal debida a los pigmentos es detectada (Figura 1.1).
Esto se traduce en que al  realizar el espectro desde 700 a 400 nm, Asus desde
aproximadamente 650- 625 a 575-550 nm es casi constante, mientras que Afiltro dec ece
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progresivamente (Figura 1.1, lado izquierdo). Este fenómeno se puede observar
claramente cuando representamos Asus frente Afiltro donde es evidente la existencia de un
bucle (Figura 1.1, lado derecho) haciendo que  la relación Asus : Afiltro entre 575-550 y
400 nm empiece de nuevo desde un punto desplazado en la gráfica. El efecto de
histéresis es más acusado cuanto más baja es la concentración de células del cultivo,
porque los valores de absorbancia en la región de baja absorción debida a pigmentos
esta cerca del límite de detección del espectrofotómetro, y causa un acercamiento de  los
dos espectros, haciendo que incluso lleguen a cruzarse en algunos casos. Para evitar este
problema, Nelson y Robertson (1993) excluyeron las regiones de muy baja absorbancia
(559 a 665, > 680 nm) de sus análisis. Estas regiones de baja absorbancia varían de
acuerdo con las distintas especies del fitoplancton. Así,  Phaeodactylum tricornutum
(Fig. 1.1) presenta la mínima absorción de luz entre 560 y 600 nm, mientras que
Tetraselmis suecica y Dunaliella terciolecta muestran los mínimos de absorción a
longitudes de onda mas cortas, entre 520 y 560 nm (Fig. 1.1). Estas diferencias deben
estar relacionas con la composición de pigmentos de las algas (Jeffrey 1980). Los
carotenoides fotosintéticos de  las diatomeas (Phaeodactylum tricornutum) absorben en
la región del verde - amarillo.
Por otro lado, se ha podido observar que para una misma concentración de
cultivo, los cultivos en fase estacionaria presentan un mayor efecto de histéresis que
aquellos cultivos que se encuentran creciendo en fase exponencial, probablemente
debido al  incremento relativo de material  no-algal (ej. células muertas, estructuras).









































































Figura 1.1. Valores espectrales de Afiltro (línea continua) y Asus (línea discontinua)
para 4 cultivos de fitoplancton (lado izquierdo). Se puede observar el efecto de histéresis
cuando se dibuja Asus frente a Afiltro  (lado derecho de la figura)
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c) suspension d) corregido
e) filtro f) sin corregir
g) suspensión h) corregido
Dunaliella
Muestras naturales
Figura 1.2. Valores espectrales de absorbancia (A) sin corregir (línea de puntos) y
valores corregidos para el material no algal (Bricaud & Stramski 1990) (línea discontinua)
en filtro (a, e) y en  suspensión (c, g). Absorbancias en  suspensión frente a las absorbancias
en filtro, antes (b, f) (línea de puntos) y después (d, h) (línea discontinua) de ser corregido
para el material no algal. El efecto de histéresis ha sido reducido después de realizar la
corrección. Las gráficas de la parte superior de la figura corresponden a la especie de cultivo
Dunaliella tertiolecta. En la parte inferior de la figura aparecen muestras de campo.
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Así pues, se puede decir que el efecto de histéresis se debe a la relación existente
entre la absorción debida a  los pigmentos y la absorción debida al material no algal
presente en la muestra. Cuando este cociente es muy bajo el efecto de histéresis es más
acusado que cuando la concentración de pigmentos es alta.
Para comprobar si nuestra interpretación de la influencia de las proporciones
relativas de material pigmentario y no pigmentario en el efecto de histéresis es cierta, se
corrigió el espectro original eliminando la absorbancia debida al material no
pigmentario y se comprobó si el efecto de histéresis disminuía. Dicha corrección se
realizó a través de un método de estimación indirecta de la contribución relativa de
material algal y no- algal (Bricaud y Stramski 1990).
La figura 1.2 nos muestra que la reducción del efecto de histéresis es aparente,
una vez se corrigieron ambos espectros de absorción de partículas, tanto en filtro como
en cubeta. En aquellos pares de espectros donde el efecto de histéresis era mínimo, el
método de corrección de Bricaud y Stramski (1990) estima Ad(l) = 0, sugiriendo que el
espectro original presentaba una cantidad muy baja de material no pigmentario.
Las muestra naturales de poblaciones de fitoplancton marino pertenecen al grupo
de espectros que presentan un fuerte efecto de histeresis, debido a la contribución
relativamente alta  del material no pigmentario (heterótrofos, partículas no pigmentadas,
detritus) presente en todas las muestras de agua de mar, y a la baja concentración de
fitoplancton. En la figura 1.2 se muestran los espectros de absorción antes y después de
la corrección. Se puede ver como una vez realizada la corrección la relación entre
Asus(l) y Afiltro(l)  presenta una reducción considerable del efecto de histéresis (figura
1.2 f, h).
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Por lo tanto, antes de estimar el factor de amplificación del paso de luz en los
cultivos de fitoplancton y de comprobar su validez con las muestras naturales de agua
de mar, se procedió a corregir el efecto de histéresis en todos los pares de espectros.
1.3.2. Análisis estadístico.
En un primer análisis de los datos, cada par de espectros se ajustó a una
polinomio de segundo grado, y se observó que los coeficientes de dicho polinomio
varían de una a otra especie (Fig. 1.3) de un modo similar a lo que sucedía con los
resultados de  Cleveland y Weidemann (1993) y Moore et al. (1995).
También se observaron variaciones en los coeficientes cuando el ajuste
polinomial se hizo con todos los espectros juntos. En este caso las variaciones siempre
fueron mayores en el segundo coeficiente (Figura 1.4). Varios factores permiten
explicar esta variabilidad, que fue encontrada principalmente en las medidas realizadas
en cubeta. Factores tales como el diferente comportamiento natatorio, la diversidad de
las tasas de hundimiento y las varias formas de las especies pueden contribuir a entender
mejor la heterogeneidad de los espectros. El hundimiento de las células en la cubeta
durante la medición puede provocar la disminución de la pendiente de la ecuación a
través de una menor absorbancia en la cubeta. Las especies que presentan una mayor
dispersión debido a la forma de las paredes celulares y/o rigidez pueden presentar una
mayor absorbancia en suspensión, mientras que la capacidad natatoria puede hacer que
exista una relación aleatoria entre Asus y Afiltro.
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Figura 1.3. Valores espectrales de absorbancias en filtros GF/F (línea continua) y en
suspensión (línea discontinua) para 4 cultivos de fitoplancton (lado izquierdo) y valores
espectrales de absorbancias medidos en cubeta frente a las absorbancias espectrales medidas
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Figura 1.4. Absorbancia espectral de la muestra en suspensión frente a la
absorbancia espectral en filtro para las 9 especies de cultivo. Se muestran las ecuaciones
cuadráticas, los coeficientes de determinación, (r2), y el número de espectros (n) para cada
una de las especies. Los espectros se representan desde 400 a 700 nm cada 4 nm. Las
ecuaciones se ajustaron considerando intervalos de 1 nm.
Determinación del factor de amplificación                      31
Pese a todo ello, cuando se ajustan pares de espectros de diferentes concentraciones de
cultivo se observa una clara tendencia en los polinomios de segundo grado. Los
coeficientes de la ecuación cuadrática son mayores en los cultivos más concentrados
(Tabla 1.2). Esta tendencia se observa con mayor claridad cuando se ajustan los datos a
una línea recta, por que el segundo coeficiente de la ecuación cuadrática tiene un mayor
error standard que la pendiente del ajuste lineal, debido a los relativamente pocos puntos
con elevadas absorbancias.
Tabla 1.2. Estimaciones cuadrática y lineal de 3 concentraciones diferentes de las
especies Pavlova gyrans y Emiliania huxleyi
Concentración Ecuación cuadrática       Estimación lineal
Amax Pavlova              Pavlova
0.26 Asus(l) = 0.37 Afiltro(l) + 0.10 A2.filtro (l) r2 = 0.994 Asus(l) = 0.40 Afiltro(l)   r2 = 0.990
0.36 Asus(l) = 0.36 Afiltro(l) + 0.27 A2.filtro (l) r2 = 0.993 Asus(l) = 0.44 Afiltro(l)   r2 = 0.988
0.50 Asus(l) = 0.45 Afiltro(l) + 0.23  A2.filtro (l) r2 = 0.994 Asus(l) = 0.54 Afiltro(l)   r2 = 0.988
Emiliania              Emiliania
0.15 Asus(l) = 0.40 Afiltro(l) + 0.38  A2.filtro (l) r2 = 0.995 Asus(l) = 0.45 Afiltro(l)   r2 = 0.99
0.18 Asus(l) = 0.41 Afiltro(l) + 0.30 A2.filtro (l) r2 = 0.994 Asus(l) = 0.46 Afiltro(l)   r2 = 0.99
0.20 Asus(l) = 0.42 Afiltro(l) + 0.42 A2.filtro (l) r2 = 0.992 Asus(l) = 0.49 Afiltro(l)   r2 = 0.988
 No obstante, al combinar los tres pares de espectros de las dos especies de la
tabla 1.2 (Pavlova gyrans y Emiliana huxleyi), las dos ecuaciones resultantes fueron
muy similares:
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Asus(l) = 0.34 A filtro (l) + 0.46 A2filtro(l) R2 = 0.98 (1.11)
Asus(l) = 0.39 A filtro (l) + 0.47 A2filtro(l) R2 = 0.98 (1.12)
Finalmente, se hizo un análisis de regresión conjunto en el que se consideraron
52 pares de espectros de 9 especies diferentes: Cha toceros gracilis (n=3), Dunaliella
tertiolecta (n=8), Emiliania hyxleyi (n=7), Micromonas pursilla (n=7), Pavlova gyrans
(n=3), Phaeodactylum tricornutum (n=7), Synechoccocus sp. (n=5), Tetraselmis suecica
(n=7) y Rhodomonas baltica (n=5) (Figura 1.5). El resultado de dicho análisis se
muestra en la siguiente ecuación:
Asus(l) = 0.38 Afiltro (l) + 0.42 A2filtro(l) R2 = 0.97, n = 15600 (1.13)
donde el primer coeficiente, que informa sobre la pendiente, está dentro de los limites
de confianza de la ecuación de Cleveland y Weidemann (1993), mientras que el
segundo coeficiente, que se corresponde con la función de curvatura, es menor y se
encuentra fuera de dichos limites de confianza; probablemente porque nuestros datos
contienen pocos puntos con elevados valores de absorbancia (» 0.4).
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Figura 1.5. Espectros de absorbancia en suspensión frente a la absorbancia sobre
filtro para las 9 especies, 52 cultivos considerados. Solo se han representado 13 puntos de
cada espectro (cada 25 nm).
1.3.3. Comparación entre los diferentes algoritmos del factor de corrección, b.
Para comprobar la fiabilidad del algoritmo propuesto en este trabajo se utilizaron
6 pares de espectros de muestras naturales procedentes de la costa de Galicia durante
1994. También se compararon los valores de Asus(l) predichos por otros algoritmos
(Kishino  et al. 1986, Mitchell y Kiefer 1988a, Cleveland y Weidemann 1993). El error
medio cometido fue del 8 % al considerar un factor b constante de 2.45, lo que equivale
a una pendiente de 0.4 en un ajuste lineal de los mismos datos utilizados para obtener la
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ecuación 1.13 (Kishino et al 1986). Utilizando el algoritmo propuesto por Mitchell y
Kiefer (1988a) el error medio fue de un 11 %  (ecuación tomada de Bricaud y Stramski
1990). El algoritmo utilizado por Cleveland y Weidemann (1993) muestra una menor
desviación (3%), mientras que el error obtenido utilizando la ecuación 1.13 fue tan solo
del 1 %.
La figura 1.6 muestra varias estimaciones de Asus(l) frente Asus(l) de muestras
naturales. En aquellos casos en los que el algoritmo encontrado subestima (Figura 1.6a),
el algoritmo de Cleveland y Weidemann (1993) nos da resultados próximos a aquellos
la absorción de la suspensión; en los casos en que nuestro algoritmo sobrestima, ocurre
lo contrario (Figura 1.6b).
Los resultados obtenidos con la ecuación 1.13 difieren en un 2 % (realizando la
media con todos los espectros y todas las longitudes de onda) de las estimaciones
realizadas con el algoritmo de Cleveland y Weidemann (1993). Comparando ambas
ecuaciones, podemos observar que cuando la absorbancia aumenta, las diferencias en
los valores  estimados también aumenta, mientras que las diferencias entre ambas
estimaciones son < 0.01 unidades de absorbancia cuando Afiltro = 0.3, lo que implica
aproximadamente el 3 % de variación entre ambas estimaciones. Las diferencias entre
ambas estimaciones son mayores cuando la absorbancia en filtro es superior a 0.3, sin
embargo no es usual encontrar valores tan elevados de Afiltro en las muestras naturales ,
sobre todo una vez eliminada la absorción debida a el material sin pigmentos. Por lo
tanto las diferencias entre ambas estimaciones deben ser pequeñas.
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Figura 1.6. Espectros de absorbancia (A) de fitoplancton vivo en suspensión
obtenidos con las diferentes estimaciones: Kishino et al. (1986), Mitchell & Kiefer (1990),
Cleveland & Weidemann (1993) y el algoritmo encontrado en este trabajo, y la absorción
medida en suspensión de 2 muestras naturales.
Estas variaciones entre los 2 algoritmos son de poca importancia, ya que la
variabilidad encontrada cuando se realizan varios espectros de absorción de una misma
muestra natural es mayor que el error medio encontrado en las estimación utilizando
cualquiera de las ecuaciones. La variabilidad de Afiltro(l)  [corregida para el volumen y
área filtrada a través de la ecuación 1.3] en filtraciones de distintos volúmenes de una
misma muestra de agua de mar puede llegar a ser del 20 % a ciertas longitudes de onda.
Además, los espectros de absorción de muestras en suspensión son difícilmente
reproducibles, ya que las muestras naturales tienen agregados, especies de tamaños y
formas diferentes, que hacen que el espectro de absorción varíe cuando se realizan
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varias medidas de una misma muestra. Normalmente, los errores encontrados cuando se
realizan estimaciones de espectros de absorción varían a lo largo de la región visible del
espectro de luz, e indican que los valores proporcionados por los diferentes algoritmos
están más próximos a los valores reales en las regiones donde la absorción es alta
(picos). En las regiones de los valles, los errores estimados son  mayores (Fig. 1.6), ya
que en estas regiones los valores de  absorbancia son bajos y la precisión de las lecturas
del espectrofotómetro también es baja.
Se puede concluir que tanto el algoritmo propuesto por Cleveland y Weidemann
(1993) como el propuesto en este capitulo son adecuados para corregir el efecto de
amplificación del paso de luz que se produce al concentrar sobre filtros de fibra de
vidrio el material particulado que se encuentra en suspensión en las muestras de agua de
mar.
1.3.4. Estimación de los coeficientes de absorción espectral del fitoplancton a través
de la reconstrucción de espectros.
Se realizó una comparación entre los espectros de los coeficientes de absorción
del fitoplancton medidos sobre un filtro humedo y corregidos para el efecto de
amplificación del paso de luz y los espectros de absorción del fitoplancton reconstruidos
a partir de las concentraciones de pigmentos obtenidas con HPLC (Bidigare et al 1990)
en 20 muestra naturales. Las muestras fueron tomadas a la profundidad del máximo
subsuperficial de clorofila  y a la profundidad del 1 % de la irradiancia en superficie en
dos áreas distintas: en el talud de la plataforma costera en el norte de Galicia durante la
primavera, y en la Ría de Vigo durante el verano y  el otoño.
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Al realizar la comparación de ambos espectros, se encontró que los espectros de
absorción reconstruidos sobrestiman los espectros medidos sobre filtro. Asumiendo que
los espectros de absorción de pigmentos [a*ph-sol( )] estimados por el método de
reconstrucción son correctos, las diferencias entre a*ph-sol( ) y a*ph(l) se deben al efecto
de empaquetamiento de los pigmentos en la célula (Sathyendranath et al. 1987).  La
comparación entre a*ph-sol(675) y a*ph(675), donde la clorofila es el único pigmento
responsable de la absorción (Nelson et al. 1993), puede indicar la existencia del efecto
de empaquetamiento. Diferencias significativas entre estas dos absorciones se
encontraron en 13 de las 20 muestras (Tabla 1.3), lo que indica la existencia del efecto
de empaquetamiento. Cuando el efecto de empaquetamiento se estimó mediante la
ecuación 1.9 todas las muestras mostraron un mayor empaquetamiento (Tabla 1.3).
Tabla 1.3. Fracción en la reducción de la absorción de los pigmentos debido al efecto






































Se estimó el efecto de empaquetamiento (Morel y Bricaud 1981,  Nelson et al.
1993) y se realizaron comparaciones con los espectros reconstruidos (Ec. 1.7)
corregidos para el efecto de empaquetamiento [aLph(l)]. En las muestras costeras,
aLph(l) subestimó a*ph(l) entre un 4 y un 35 % de media considerando todas las
longitudes de onda del rango de luz visible (400 a 700 nm).
En las muestras de la Ría de Vigo, las diferencias fueron mayores y el rango de
variación fue del 12 al 70 % (Fig. 1.7). En algunos casos  las diferencias  entre ambos
espectros fueron aún mayores después de corregir que antes de corregir el efecto de
empaquetamiento (Fig. 1.7). La corrección realizada de acuerdo con la ecuación 1.7
asume una forma esférica y homogénea de las células para la obtención de un diámetro
medio, d (estimado a partir de los bio-volúmenes) y la concentración intracelular de
clorofila por unidad de volumen celular (Ci); sin embargo, las muestras naturales
utilizadas en este estudio provienen de un área costera en la cual la diversidad de las
formas del fitoplancton es muy elevada y compleja, debido a que la comunidad de
fitoplancton está compuesta principalmente por grandes diatomeas y dinoflagelados
(Tabla 1.4). Consecuentemente, asumir una forma esférica de las especies de
fitoplancton lleva a obtener una menor relación superficie: volumen.
Esta fuerte sobrestimación causada por el efecto de empaquetamiento también se
puede ver cuando se compara el Q* (675) estimado por la Ec. 1.9 con Q*a(675)
calculado a partir de la relación entre los coeficientes específicos de los espectros de
absorción obtenidos por ambos métodos [Ec. 1.10, Tabla 1.3].
De acuerdo con Nelson et al. (1993) el efecto de empaquetamiento del
fitoplancton en áreas costeras es normalmente bajo, y esto es lo que parece cuando se
observan los espectros (fig. 1.7).
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a) Muestras de la ría (R3)
b) Muestra de la ría (R7)
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c) Muestra costera (C5)
Longitud de onda (nm)










d) Muestra costera (ST. 18-30m)
Figura 1.7. Espectros del coeficiente de absorción del fitoplancton, aph (m
-1), en
muestras naturales. Comparación entre espectros de absorción, espectros reconstruidos sin
considerar el efecto de empaquetamiento, y espectros reconstruidos considerando el efecto de
empaquetamiento en muestras costeras y de ría.
Solamente en 2 de las 20 muestras se obtuvo una relativa coincidencia (5 y 10 %
de diferencia) entre los coeficientes de absorción estimados por ambos metodos, y esas
muestras estaban esencialmente compuestas por pequeñas células con forma casi
esférica (pequeños flagelados y diatomeas pequeñas; Fig. 1.7c, d; Tabla 1.4).
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Tabla 1.4. Lista de las especies de las muestras representadas en la figura 1.7. Las
especies están ordenadas de acuerdo a su biovolumen
1.4. CONCLUSIONES
El efecto de histéresis, previamente encontrado por Bricaud y Stramski (1990),
también se observó en este estudio y ha sido atribuido a la relativamente alta
contribución del material no pigmentario (ej. restos de células, detritus) en relación con
la señal de los pigmentos en las regiones de baja absorción del espectro. En estas
regiones los pigmentos dan absorbancias muy bajas al medirse en cubeta, sin embargo,
debido al efecto de amplificación del camino óptico, la señal se recupera al realizar las
lecturas de absorbancia sobre filtros. Esta diferencia entre los espectros provoca un
bucle en la  relación Asus frente Afiltro, dando como resultado una ecuación para las
regiones  del azul - verde diferente de la ecuación para la región del rojo. Una vez que
se eliminaba la absorción debida al detritus utilizando el método de Bricaud y Stramski
a) Muestra de ría
            (R3)
b) Muestra de ría
               (R7)
c) Muestra costera
             (C5)
d) Muestra costera
          (18:30m)
Rhizosolenia  setigera M. rubrum Ceratium tripos Pleurosigma ibericum
Pseudonitzschia spp. Small flagellates Monads 3-5 µm Pseudonitzschia pungens
R. imbricata var. shrub Cryptophyceae spp.Monads 5-8 µm Monads 3-5 µm
Leptocylindrus danicus Gymnodinium sp Monads 8-10 µm Monads 5-8 µm
Mesodinium rubrum Cachonina niei Dinoflagellates <30 µmCeratium furca
Stephanopyxis turris Gymnodinium sp. L Centric diatom spp. Dinoflagellates <30µm
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(1990), el efecto de histéresis se reduce considerablemente, confirmando que dicho
efecto era el resultado de las interferencias del material no pigmentado.
El factor de amplificación del paso de luz (factor b) que se obtuvo considerando
los 52 pares de espectros de 9 cultivos de distintas especies de fitoplancton, una vez
corregido el efecto de histéresis, se aplicó para corregir espectros de absorción de
muestras naturales de agua de mar medidos sobre filtro. Los espectros sobre filtros así
corregidos, demostrando una buena correlación (1%  de desviación  media en la región
visible del espectro de absorción) con los espectros de dichas muestras naturales
medidos en cubeta. La ecuación  dada en este trabajo para corregir el factor de
amplificación del paso de luz es muy similar a la encontrada por Cleveland y
Weidemann (1993). La diferencia media entre ambas ecuaciones fue de un 2 % cuando
ambos algoritmos se aplicaban a una misma muestra natural. Este resultado sugiere que
se puede utilizar una única ecuación para corregir el factor de amplificación en muestras
naturales de agua de mar con poblaciones mixtas de fitoplancton. Sin embargo, cuando
las investigaciones se centran en cultivos monoespecíficos, entonces debe determinarse
una ecuación especifica porque se ha visto que existen diferencias en las relaciones de
absorbancia  entre especies.
Los resultados que se obtuvieron al comparar los espectros de absorción del
fitoplancton reconstruidos a partir de la concentración de pigmentos determinada por
HPLC (Bidigare et al. 1990) con aquellos obtenidos utilizando la técnica de filtros GF/F
humedos, y corregidos para el factor b indica que la reconstrucción de espectros es
adecuada siempre que las especies presentes en las muestras no difieran excesivamente
de la forma esférica. Situación que probablemente ocurra en aguas de océano abierto.
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En las poblaciones naturales de fitoplancton con una elevada diversidad de formas,
como pueden ser las de áreas de afloramiento costero, la determinación de los
coeficientes de absorción a partir de la concentración del material en suspensión sobre
filtros es más fiable, al mismo tiempo que más rápida y simple, permitiendo realizar un
muestreo más exhaustivo.
CAPÍTULO SEGUNDO
Espectros de acción y máximo rendimiento cuántico de la
fijación de carbono en poblaciones naturales de fitoplancton:
implicaciones en las estimaciones de producción primaria en
el océano.
2.1. INTRODUCCIÓN
Conocer cuáles son los factores que gobiernan la producción primaria marina es
crucial para entender la variabilidad natural de la producción global de los océanos y sus
fluctuaciones temporales y espaciales, que son inherentes a las estructuras de los
ecosistemas. Los modelos bio-ópticos constituyen una herramienta relativamente
reciente y particularmente útil para llevar a cabo esta tarea. Estos modelos se basan en
que hacen uso de los mecanismos que combinan las propiedades ópticas de la columna
de agua, la penetración de la luz y la producción primaria del fitoplancton.  La base de
la mayoría de los modelos bio-ópticos son las relaciones de fotosíntesis - irradiancia
(curvas P-E), las cuales proporcionan una muy útil información fisiológica que puede
ser utilizada para determinar los efectos del medio ambiente sobre la fotofisiología de
las algas (Platt  y Jassby, 1976; MacCaull y Platt, 1977; Côte y Platt, 1984; Prézelin et
al. 1987; Prézelin y Glover, 1991). Los parámetros obtenidos con  las relaciones P-E
son también componentes clave para otros modelos bio-ópticos más sofisticados que
intentan predecir los cambios en las tasas de crecimiento del fitoplancton y en la
fotosíntesis (Shuter, 1979; Laws y Bannister, 1980; Kiefer y Mitchell, 1983; Lewis et al.
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1985a; Geider et al., 1986; Bidigare et al., 1987; Platt y Sathyendranath, 1988; Smith et
al., 1989; Baker et al., 1990). Los modelos bio-ópticos generalmente requieren un
termino que considere la variación de la fijación de carbono con la longitud de onda
[espectro de acción, aB(l)] ó bien un término que defina la eficiencia con la que la
radiación absorbida por el fitoplancton en condiciones de luz limitante es convertida en
material fotosintetizado; esto es decir, un término denominado máximo rendimiento
cuántico de la fijación de carbono (fm). Debido a la escasa información de campo que
existe sobre estos dos términos, muchos de estos modelos bio-ópticos han sido
desarrollados asumiendo que el espectro de acción es constante (ej. Sathyendranath et
al., 1989; 1995; Platt et al., 1991; Kyewalyanga et al., 1992; Longhurst, 1995) ó bien
considerando un fm independiente de la longitud de onda. Algunos autores asumen
valores de fm próximos al valor  máximo teórico para la evolución de oxígeno [0.125
moles C (moles fotones)-1] predicho por el esquema Z de la fotosíntesis (ej. Bannister,
1974; Kiefer y Mitchell, 1983). Sin embargo, como ya demostró Myers (1980), la
transferencia de energía no es perfecta y las fotoreacciones en el fotosistema I (PSI)
reduce el fm a 0.1, siendo este valor el límite superior del rendimiento cuántico de la
fijación de carbono cuando el cociente fotosintético (PQ o CF) es igual a 1. No obstante,
alguna energía procedente de la fotosíntesis también se consume en la reducción del
nitrógeno, lo que implica que fm será todavía menor, dependiendo de la fuente de
nitrógeno utilizada por el fitoplancton. De acuerdo con Laws (1991) el fitoplancton que
asimila NO3- tiene un PQ = 1.4, mientras que cuando incorpora NH4+, el PQ = 1.1; lo
que se corresponde con un máximo rendimiento cuántico efectivo para la fijación de
carbono de 0.07 y 0.09 moles C (moles fotones)-1, resp ctivamente.
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Por otro lado, varios estudios realizados en  laboratorio y en el campo han
demostrado la dependencia de fm con la longitud de onda (Smith et al., 1989; Schofield
et al., 1990, 1991, 1993, 1996; Arrigo y Sullivan, 1992; Lizotte y Priscu, 1994).  Todo
ello indica que generalidades tales como el uso de un fm indepe diente de la longitud de
onda y con un valor constante en los modelos de producción no se puede aplicar sin que
se vea seriamente afectada la precisión de dichos modelos.
No obstante, los modelos de producción más recientemente desarrollados (ej.
Bidigare et al., 1987; 1992; Smith et al., 1989; Morel, 1991) reconocen la dependencia
de fm con la longitud de onda y que las propiedades bio-ópticas del fitoplancton se
adaptan a la variabilidad que presenta la luz en la columna de agua (Prézelin y Boczar,
1986). Estos modelos se basan en las observaciones hechas con anterioridad (Kirk,
1983)  según las cuales la producción primaria (P) a una determinada profundidad (z)
depende de la luz que hay en la columna de agua, de su absorción por parte del
fitoplancton y del rendimiento cuántico fotosintético de este fitoplancton. Las
poblaciones naturales de fitoplancton muestran una respuesta fotosintética que depende
no solo de la intensidad de luz disponible sino también de la composición espectral de la
luz cuando ésta es limitante de la fotosíntesis. Diversos autores (Lewis et al., 1985a;
Schofield et al., 1990; Kyewalyanga et al., 1992) abordaron el problema que plantea la
dependencia fotosintética de la calidad de la luz realizando espectros de acción de la
fijación de carbono durante las campañas oceanográficas, pero, desgraciadamente, esta
metodología es muy tediosa y por lo tanto limita el número de medidas que se pueden
realizar a bordo, por lo que parece necesario buscar nuevos y menos tediosos modos de
determinación. Recientemente, Kyewalyanga et al. (1997) desarrollaron un método para
estimar  espectros de acción  [aB(l) ] utilizando la forma del espectro de absorción del
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fitoplancton y el valor de la pendiente de la curva de las relaciones fotosíntesis -
irradiancia (P-E) determinadas con luz blanca. Esta aproximación se aplicó en muestras
del Atlántico Norte (Kyewalyanga et al., 1998) encontrando buenos resultados en
aquellas muestras tomadas en aguas oceánicas del Atlántico, pero la correlación entre
los espectros de acción medidos y los estimados fue baja en las muestras de aguas
costeras.
El estudio que se presenta en este capítulo se diseñó con el ánimo de encontrar
otras alternativas a las determinaciones de los espectros de acción, y para ello se ha
realizado una aproximación al problema a través de estimaciones del máximo
rendimiento cuántico determinado a partir de las relaciones fotosíntesis - irradiancia
obtenidas utilizando las convencionales lámparas de luz halógena. Los máximos
rendimientos cuánticos que así se obtuvieron se compararon con aquellos derivados de
determinaciones espectrales. Finalmente, se evaluó la influencia que varios modelos de
producción primaria con distintos grados de complejidad espectral (desde modelos
completamente espectrales  hasta  modelos de luz blanca) tienen sobre las estimaciones
de fijación de carbono en condiciones de luz limitante.
2.2. MÉTODOS
Con el fin de caracterizar la respuesta fotosintética de las poblaciones de
fitoplancton en términos de calidad e intensidad de luz, se analizaron muestras
correspondientes a 4 regiones con ambientes oceanográficos bien diferenciados (Fig.
2.1). El primer muestreo (campaña AMBAR) se realizó en el frente de talud de la costa
norte de Galicia (N.O. España) en mayo de 1994 (primavera). Otros dos muestreos se
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hicieron en  la Ría de Vigo en julio (verano) y octubre (otoño) de 1994. La Ría de Vigo
encaja en la definición de estuario propuesta por Hansen y Rattray (1966). Sin embargo,
y puesto que la Ría comunica libremente con mar abierto y, por lo tanto, está
fuertemente influenciada por el afloramiento de el N.O. de la península Ibérica (Blanton
et al., 1987; Alvarez-Salgado et al., 1993), sus poblaciones de fitoplancton son aquellas
típicas de un sistema de afloramiento (Figueiras et al., 1994; Tilstone et al., 1994). El
último muestreo que se considera corresponde a uno hecho en el estrecho de Gerlache
(Antártida) durante la campaña FRUELA realizada entre diciembre del 95 y enero del
96 (verano austral).
En todos lo muestreos se hicieron perfiles verticales de temperatura, salinidad y
fluorescencia, utilizando una sonda CTD SBE25 en las campañas AMBAR y las de la
Ría de Vigo, y una sonda CTD EG  & MKIIIc en el estrecho de Gerlache. Cuando en
los perfiles de fluorescencia del CTD aparecía un máximo subsuperficial, las muestras
se recogieron de este máximo; en caso de que dicho máximo no existiese las muestras
se tomaron en superficie y/o a 20 m de profundidad.
De las profundidades muestreadas se recogieron submuestras para realizar
análisis de nitrógeno inorgánico disuelto (nitrato, nitrito y amonio), clorofila a,
espectros de absorción del fitoplancton y curvas fotosíntesis - luz. La determinación de
las sales nutrientes se hizo utilizando autoanalizadores (Technicon AAII) siguiendo el
protocolo de Hansen et al. (1983), con algunas modificaciones sugeridas por Mouriño y
Fraga (1985). La clorofila a se determinó por fluorimetría de extractos de acetona
(Yentsch y Menzel, 1963). Se utilizó un espectrorradiometro LI-COR modelo LI-1800
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Figura 2.1.  Áreas de muestreo y localización de las estaciones de muestreo, (a)
plataforma - talud (campaña AMBAR, N.O. de la Península Ibérica), (b) Ría de Vigo (N.O.
de la Península Ibérica), (c) estrecho del Gerlache (Antártida). En la figura (a)  la C indica
que la posición de las estaciones C5 y C16, la T indica la localización de las estaciones T6 y
T10.  En la figura (b) la R indica la posición de las estaciones R1 a R12.
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2.2.1. Espectros de absorción del fitoplancton
Los espectros de absorción del fitoplancton se midieron con un
espectrofotómetro de un solo haz (Beckman DU 650) en las muestras procedentes de la
campaña AMBAR y de la Ría de Vigo. Para las muestras tomadas en el estrecho de
Gerlache se utilizó un espectrofotómetro de doble haz (Kontron UVIKON 941).
Dependiendo de la concentración del material presente en suspensión, se filtraban entre
0.25 y 1 litro de agua de mar sobre filtros de fibra de vidrio (Whatman GF/F diámetro
medio de poro de 1µm). La absorbancia [Ap (350 - 755 nm)], de todo el material
particulado retenido en el filtro, se midió inmediatamente situando el filtro todavia
húmedo lo más cerca posible del fotomultiplicador. Los blancos también eran filtros de
fibra de vidrio humedecidos con agua de mar previamente filtrada a través de un filtro
nucleopore de 0.22 µm de diámetro de poro. Después de las lecturas
espectrofotométricas para determinar las absorbancias de todo el material particulado se
eliminaban los pigmentos introduciendo los filtros en metanol concentrado durante unos
30-60 minutos. Una vez transcurrido este tiempo se dejan secar los filtros y se
humedecían de nuevo en agua de mar filtrada. Las absorbancias de los filtros sin
pigmentos, Ad(l), se midieron de nuevo en el espectrofotómetro. A los filtros utilizados
como blancos se les aplicó el mismo tratamiento. La diferencia entre las dos lecturas es
la absorbancia del fitoplancton retenido en el filtro (Kishino et al. 1985):
Aph(f)(l) = Ap(l) - Ad(l) (2.1)
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Para corregir el efecto de amplificación del paso de luz se utilizó el algoritmo
descrito en el capítulo anterior (Arbones et al. 1996):
Aph (sus)(l) = 0.38 Aph (f)(l) + 0.42 Aph(f)(l)2 (2.2)
Los coeficientes de absorción del fitoplancton se calcularon siguiendo la
ecuación:
aph(l) = 2.3 Aph(sus)(l) / X (2.3)
donde X (metros) es el cociente entre el volumen de agua de mar filtrada y el área de
manchada en filtro (volumen/área), y 2.3 es el factor de conversión de logaritmo
decimal a logaritmo natural.
2.2.2 Medidas de la asimilación de carbono
Los parámetros fotosintéticos se estimaron mediante la determinación de las
relaciones fotosíntesis - irradiación (P-E). Para ello se utilizaron incubadores lineales
refrigerados con agua circulando (Fig. 2.2), que eran iluminados en su parte anterior con
una lámpara halógena de tungsteno (50 W, 12 V). Los incubadores se mantuvieron a la
temperatura a la cual se encontraba la muestra en el medio natural mediante el uso de un
refrigerador de temperatura controlada PolyScience.
Para estimar los espectros de acción de la asimilación de carbono [aB(l)] se
usaron entre 7 y 9 submuestras. Cada submuestra se recogió en un frasco de cultivo
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(Corning) y se inoculó con  7.4 x 105 Becquereles (20µCi) de bicarbonato marcado con
14C. Las incubaciones se realizaron en los citados incubadores lineales refrigerados (Fig.
2.2). La calidad de la luz que iluminaba cada incubador estaba controlada con filtros de
interferencia (Corion) de un ancho de banda de 25 nm  (Fig. 2.3a) que se situaban entre
la lámpara y el primer frasco de cultivo en el incubador. La intensidad de luz que
llegaba a cada frasco de cultivo dentro del incubador se midió con un sensor de coseno
LI 190SA. La última botella de cada incubador se cubrió con papel de aluminio y se usó
como control para medir la fijación de carbono en la oscuridad. Los espectros de acción
de las muestras de la plataforma costera de Galicia (AMBAR) y de la Ría de Vigo se
determinaron utilizando siete incubadores, mientras que para las muestras de estrecho
de Gerlache se usaron trece incubadores con sus correspondientes filtros de











Figura 2.2. Diagrama de los incubadores lineales utilizados para determinar las
relaciones de fotosíntesis-luz. Los filtros de interferencia se colocaron en la primera fila de
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Figura 2.3. (a) Curvas espectrales de transmisión de los filtros de interferencia
utilizados para la determinación de los espectros de acción. La línea continua corresponde a
los 7 filtros utilizados en la campaña AMBAR y en los muestreos de la Ría de Vigo. (b)
Espectro de la lámpara halógena de tungsteno utilizada como fuente de luz en los
incubadores.
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Simultáneamente a las determinaciones de los espectros de acción  se utilizó un
incubador adicional para obtener las relaciones fotosíntesis – luz blanca convencionales
(curvas P-E). En dicho incubador el espectro de emisión de la lampara halógena de
tungsteno no se modificaba (Fig. 2.3b). Para la realización de estas curvas blancas se
utilizaron 13 botellas de cultivo Corning además de una botella oscura adicional para
determinar la fijación de carbono en la oscuridad. La actividad añadida fue de 1.85 x
105 Becquereles (5µCi). Las incubaciones duraron 2-3 horas y se realizaron a una
temperatura constante e igual a la temperatura in situ. Las incubaciones se terminaban
apagando las lámparas. Seguidamente, las muestras se filtraban a baja presión sobre
filtros de fibra de vidrio (Whatman GF/F). Después, los filtros se exponían a  vapores de
HCl durante 12 horas con objeto de eliminar el carbono radiactivo que no había sido
asimilado. Las desintegraciones por minuto (d.p.m.) se determinaron en un contador de
centelleo líquido (Packard) utilizando los métodos del patrón externo y de la relación de
canales para corregir el qu nching.
Los datos obtenidos de las curvas P-E blancas se ajustaron al modelo de Webb et
al. (1974) cuando no se observó fotoinhibición:
( )[ ]BmBBmBz PEPP ×--= aexp1 (2.4)
ó al modelo de Platt et al. (1980) si la fotoinhibición era evidente:
( )[ ] ( )BsBBsBBsBz PEPEPP ×-××--= ba expexp1 (2.5)
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En el caso de los espectros de acción, los filtros de interferencia hacían que la
intensidad de luz en los incubadores siempre estuviese por debajo de los niveles
requeridos para alcanzar las tasas de saturación de la fotosíntesis. Por lo tanto, para cada
ancho de banda considerado (cada incubador), los datos se ajustaron a una recta (P
frente E) por el método de los mínimos cuadrados y los espectros de acción se dan como
pendientes iniciales de las curvas espectrales fotosíntesis - luz, aB(l) ± 1SD.
2.2.3. Radiación fotosintética absorbida por el fitoplancton
La luz absorbida por el fitoplancton, EPUR (µmol m-3 s-1), durante las
incubaciones P-E de luz blanca se calculó como la integral, en el rango de luz visible,
del producto de la irradiancia espectral en el incubador [Eq(l); µmol m-2 s-1] y el
coeficiente espectral de absorción del fitoplancton, [aph(l);m-1] (Dubinsky, 1980).
E a E dPUR ph q= ×ò400
700
( ) ( )l l l (2.6 a)
La misma ecuación se utilizó para estimar EPUR a cada intervalo de longitud de
onda definido por los filtros de interferencia que se usaron para determinar los espectros
de acción:








( ) ( )l l l (2.6 b)
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donde el sufijo i indica el punto medio del intervalo de 25 nm de los filtros de
interferencia (Fig. 2.3a).
Al igual que en trabajos anteriores realizados por otros autores (Babin et al.,
1994; Kyewalyanga et al., 1997), no se han encontrado cambios significativos en la
calidad espectral de la irradiación incidente a lo largo del incubador. Por lo tanto, la
irradiancia espectral Eq(l) utilizada para las determinaciones de las curvas P-E blancas
se estimó a partir del espectro medio relativo de las lamparas halógenas Erel(l):
Erel( )l = E E d( ) ( )l l llò  (2.7)
De este modo, Eq(l) en cada posición dentro del incubador se calculó
multiplicando el espectro medio relativo por EPAR:
Eq( )l =  PARrel EE ×)(l (2.8)
La irradiancia espectral, Eq(l), para cada uno de los incubadores con filtro de
interferencia se estimó a partir de la transmitancia espectral de cada filtro, T(l), medida
en el espectrofotómetro. El espectro de transmitancia, T(l), dividido por el área
encerrada bajo la curva de transmitancia, da la transmitancia espectral relativa,Tr (l),
cuya integral es igual a 1:
  ( ) ( ) llll
l
dTTTr ò=)(            (2.9)
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Del mismo modo que antes, al multiplicar el espectro relativo de transmitancia
por la radiación fotosintéticamente activa (EPAR) que llega a cada submuestra dentro del
incubador, se obtiene la irradiancia espectral Eq(l) en cada posición del incubador:
Eq( )l =  PARr ET ×)(l (2.10)
Debido a que los filtros de interferencia de 400 (±12) y 700 (±12) nm tienen un
ancho de banda de 25 nm y a que la respuesta del sensor LI-190SA es plana y se corta
bruscamente en 400 y en 700 nm, la irradiancia en ambos incubadores se ajustó para
compensar este efecto causado por las lecturas del sensor. Consecuentemente, los
limites de integración fueron establecidos en 375 y 750 nm.
2.2.4. Máximo rendimiento cuántico de la fijación de carbono
         El máximo rendimiento cuántico de la fotosíntesis, fm [moles C (moles fotones)-1],
se define como el cociente entre la tasa de fotosíntesis P (mgC m-3 h-1) y la radiación
fotosintética (aquella de la parte visible del espectro) absorbida por el fitoplancton, EPUR
(µmol m-3 s-1), cuando la luz no satura la fijación de carbono:
fm = 0.0231 × P/
0®PUR
E  (2.11)
donde  0.0231 es el factor de conversión de las distintas unidades. Por consiguiente, fm
es la pendiente inicial de la curva P vs. PUR. Es de destacar, que al realizar dicho
cálculo la corrección para la irradiancia de la lampara del incubador (ej. Dubinsky et al.,
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1986; Cleveland et al., 1989; Babin et al., 1995; Schofiled et al., 1991, 1993, 1996;
Kyewalyanga et al., 1997) está implícita en la ecuación (2.11), pues dicha ecuación
corrige la luz incidente para la luz absorbida mediante el cálculo de EPUR.
Los máximos rendimientos cuánticos para las incubaciones realizadas con luz
blanca se estimaron a partir de la pendiente inicial de las curvas P vs. PUR. Los
máximos rendimientos cuánticos espectrales se calcularon para cada uno de los
respectivos intervalos de los anchos de banda correspondientes a los filtros Corion
utilizando las correspondientes relaciones P vs. PUR.
2.3. RESULTADOS
Las principales características hidrográficas de las diferentes regiones aparecen
ilustradas en la figura 2.4 y en la tabla 2.1. Durante la campaña primaveral AMBAR la
columna de agua se encontraba bastante mezclada en aquellas estaciones situadas
próximas a la costa (Est. C16); sin embargo, un frente térmico era evidente en la región
del talud (Est. T6) donde la termoclina se encontraba entre 40 y 70 m de profundidad.
En las aguas costeras las concentraciones de clorofila fueron relativamente bajas y
uniformes en toda la columna de agua. Por el contrario, un máximo sub-superficial de
clorofila estaba presente en las estaciones del talud. Las concentraciones de nutrientes
eran relativamente bajas en todas las estaciones (Tabla 2.1). Durante el muestreo de
verano realizado en la Ría de Vigo se observaron elevadas concentraciones de clorofila
asociadas con una fuerte termoclina situada entre los 5 y 10 m de profundidad (Est. R6).
Las concentraciones de nutrientes fueron generalmente elevadas, excepto en la estación
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R6 (Tabla 2.1). La estación R2 mostró una concentración de nitrato muy baja pero el
amonio alcanzó valores >2 µmol l-1.
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Figura 2.4. Perfiles de temperatura (línea continua) y de fluorescencia en 6 estaciones
representativas de los 4 muestreos realizados en las 3 regiones.
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Tabla 2.1. Concentraciones de nitrato y amonio (µmol l-1) durante los 4 muestreos






























Durante el muestreo de otoño en la Ría de Vigo las concentraciones de clorofila
fueron más bajas que durante el de verano (Fig. 2.4, Est. R7), pese a que las
concentraciones de sales nutrientes no parecían ser limitantes (Tabla 2.1), con los
elevados niveles de amonio típicos de esta estación del año (Figueiras y Pazos, 1991).
En contraste con la situación de verano, las aguas superficiales de la Ría (5-10 m)
aparecían fuertemente mezcladas durante el muestreo de otoño. Las muestras del
estrecho de Gerlache se recogieron en un área de alta productividad donde las
concentraciones de clorofila siempre fueron mayores de  2 mg m-3 y las sales nutrientes
nunca alcanzaron niveles limitantes.
2.3.1. Espectros de absorción
Todos los espectros de absorción se normalizaron a su respectivo valor medio
con el objeto de hacerlos comparables entre sí. Esto permitió observar que las
diferencias en la forma eran mas bien pequeñas, con la excepción del espectro de la
estación 178 en el estrecho de Gerlache (Fig. 2.5). En los espectros del frente de talud
(AMBAR) y en los del muestreo de otoño en la Ría de Vigo puede verse con claridad
como próximo al pico de máxima absorción, que se localiza en 438 ± 2 nm, aparece un
hombro a 464 nm. La muestra 178 del estrecho de Gerlache presenta otro hombro
secundario a 490 nm antes de una fuerte caída de la absorción. La mayor absorción se
dio en la muestra 178 del estrecho del Gerlache donde se encontró un bloom de
Criptoficeas.
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Figura 2.5. Espectros de absorción en los 4 muestreos realizados en las 3 regiones.
Los espectros están normalizados a su valor medio para así poder comparar sus formas.
2.3.2. Espectros de acción
Los espectros de acción de la fotosíntesis, los cuales reflejan la dependencia
espectral de las pendientes iniciales de las curvas de fotosíntesis - irradiancia,
presentaron formas que recuerdan a las de los espectros de absorción (Fig. 2.5, 2.6). No
obstante, después de una primera observación, algunas diferencias pueden apreciarse
entre ambos tipo de espectros. Los espectros de acción del estrecho de Gerlache, que se
realizaron utilizando 13 filtros de interferencia, presentan su máximo principal en 425
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nm, correspondiendo bastante bien con el máximo de absorción. Sin embargo, el
máximo secundario de acción, encontrado a 500 nm,  no aparece reflejado en el
correspondiente espectro de absorción. En las restantes muestras (Ría de Vigo y
AMBAR), en donde los espectros de acción se determinaron usando solamente 7 filtros
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Figura 2.6.  Espectros de acción de los 4 muestreos realizados en las 3 regiones. Los
espectros de acción muestran las variaciones que las pendientes iniciales de las curvas P-E
tienen con la longitud de onda.
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El máximo valor de aB(l) se encontró en la estación 40 del estrecho de Gerlache
a 425 nm  [0.32 mgC mg Chl-1 h-1 (µmol m-2 s-1)-1], y el menor  se obtuvo en una
muestra de otoño de la Ría de Vigo a 600 nm [0.001 mgC mg Chl-1 h-1 (µ ol m-2 s-1)-1].
El grado de correspondencia entre el espectro de absorción y el de acción puede
explorarse realizando análisis de correlación entre aB(l) y su correspondiente absorción
media ponderada para la calidad de luz que se suministra a los incubadores; es decir,
ponderados para el rango de longitudes de onda correspondiente a cada filtro de
interferencia. De este modo se puede decir que el coeficiente de correlación entre ambos
espectros indicará el grado de acoplamiento existente entre ellos. Dicho de otro modo,
la correlación informará hasta que punto el espectro de acción (fotosíntesis a luz
limitante) sigue al espectro de absorción (luz absorbida por el fitoplancton). La
correlación media que se obtuvo fue relativamente baja  (r2 = 0.54 ± 0.15), variando
entre 0.16 y 0.81. Cuando se consideraron los diferentes periodos y regiones
muestreadas, grandes diferencias aparecieron en estas correlaciones. La muestra T10
tomada a 50 m de profundidad durante la campaña AMBAR mostró la mejor
correlación (r2 = 0.81), mientras que una muestra de verano de la Ría de Vigo (Est. R3)
presentó una correlación intermedia (r2 = 0.53). La correlación más baja entre ambos
espectros (r2 = 0.16) se encontró en una muestra de verano tomada en la Ría de Vigo
(Est. R5).
2.3.3. Máximo rendimiento cuántico
 El máximo rendimiento cuántico, fm(l), presentó una dependencia espectral con
forma muy similar en todas las muestras (Fig. 2.7). En las aguas costeras de Galicia
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fm(l) aumentaba desde 400 a 500 nm, disminuía en la región del amarillo-naranja y
aumentaba de nuevo en 700 nm, donde normalmente se encontraba el máximo
rendimiento cuántico más alto de la muestra. Por el contrario, en aguas Antárticas el
valor más alto de fm(l) se observó a 500 nm.
Longitud de onda (nm)







Longitud de onda (nm)






Longitud de onda (nm)







Longitud de onda (nm)






Figura 2.7. Espectros de los rendimientos cuánticos máximos [fm, les C (moles de
fotones)-1] en las 4 muestreos realizados en las 3 regiones.
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Los valores de fm(l) oscilaron desde valores próximos al valor teórico máximo
predicho por el esquema Z [0.125 mol C (mol fotones)-1] hasta valores tan bajos como
1.5 x 10-4 mol C (mol fotones)-1. La mayor variabilidad se encontró a la longitud de
onda de 500 nm en aquellas muestras correspondientes a las aguas Antárticas, donde las
oscilaciones fueron desde 0.12 a 0.0013 moles C (moles fotones)-1. Los re dimientos
cuánticos más bajos se encontraron en la estación 178 del estrecho de Gerlache (Fig.
2.7), correspondiendo con el mayor espectro de absorción (Fig. 2.5), el cual se debía a la
fuerte dominancia de algas criptoficeas.
Como ya se ha mencionado en la sección de métodos, fm también puede ser
estimado a partir de la relación entre la P y el PUR de las curvas blancas siempre que
aph(l) sea conocido. Al comparar el máximo rendimiento cuántico fm estimado
mediante las incubaciones con luz blanca con el máximo rendimiento cuántico espectral
medio )(lfm  (Fig. 2.8) se obtiene una buena correlación (r
2 = 0.82). La relación
existente entre ambas estimaciones del máximo rendimiento cuántico medio indica que
el fm deducido de las curvas iluminadas con luz blanca sobrestima )(lfm  en un 4 % en
promedio. Sin embargo, la prueba de la t para muestras pareadas no dio diferencias
significativas entre ambas estimaciones del máximo rendimiento cuántico (P= 0.34). La
mayor similitud ocurrió en las muestras de verano de la Ría de Vigo (P = 0.75) y en las
muestras procedentes del estrecho de Gerlache (P = 0.73). La menor similitud se
encontró en las muestras de otoño de la Ría de Vigo (P = 0.31), aunque de todos modos
sin diferencias significativas entre ambas estimaciones. Las muestras de la campaña

















Y = (1.04 ± 0.04)X     r2 = 0.82
Figura 2.8. Máximo rendimiento cuántico no espectral (fm blanco) frente a máximo
rendimiento cuántico espectral promediado a partir de las curvas espectrales P-E [( )lfm ]. El
máximo rendimiento cuántico no espectral (fm bl nco) se calculó considerando la forma
espectral de las lámparas utilizadas para iluminar los incubadores y los espectros de
absorción del fitoplancton aph(l). La ecuación que se muestra dentro del gráfico es la
correspondiente al modelo II de regresión lineal. Hay pocos rendimientos cuánticos altos; la
mayoría de ellos son menores que 0.065 que es la mitad del máximo teórico predicho por el
esquema Z de la evolución fotosintética del oxígeno). La línea continua indica la relación
1:1.
2.3.4. Modelos de producción primaria
Los resultados de varios modelos de producción primaria con diferentes grados
de dependencia espectral en los parámetros fotosintéticos se compararon entre sí con el
objeto de conocer la influencia que la calidad de la luz tiene sobre las estimaciones de
producción primaria, así como los errores que se cometen al asumir dichos diferentes
grados de dependencia espectral en los modelos que con más asiduidad se emplean en
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oceanografía biológica. Como la longitud de onda sólo tiene influencia en la región
limitada por la luz (pendiente) de las curvas fotosíntesis - irradiancia (Pickett y Myers,
1966),  la intensidad de la luz introducida en los diferentes modelos fue menor que la
requerida para saturar la fijación de carbono, y correspondía con la luz espectral medida
en la columna de agua en el momento de realizarse el muestreo.
Modelo a: Modelo espectral con aB(li) medidos. - La producción primaria, Pz
(mg C m-3 h -1) a una determinada profundidad (z) se calculó como la suma de la
producción primaria a cada intervalo de longitudes de onda:













donde la dependencia espectral de la fotosíntesis está recogida por el espectro de acción
medido [aB(li)] y la luz espectral medida a la profundidad z [Ez(li)]. Chla es la
concentración de clorofila a a la profundidad z que se considera. En aquellas muestras
donde solamente se utilizaron 7 filtros de interferencia, aB(li) se interpoló para estimar
la producción en el rango de longitudes de onda que no estaba cubierto.
Modelo b: fm de banda ancha (blanco) y aph(l) medido.-  Este modelo utiliza el
máximo rendimiento cuántico estimado a partir de las curvas blancas, calculado de
acuerdo con la ecuación (2.11), aph(l) que es el coeficiente de absorción espectral del
fitoplancton y Ez(l) que es la irradiancia espectral a la profundidad z. La producción
primaria en este modelo se calculó mediante la siguiente ecuación:
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 zPURmz EP ××= f2.43         (2.13)
donde 43.2 es el factor de conversión para las distintas unidades y Ezp r es la radiación
fotosintética absorbida por el fitoplancton a la profundidad z calculada como:
( ) ( )ò ×=
700
400
lll dEaE zphzPUR (2.14)
En este modelo la dependencia espectral se incluye en el máximo rendimiento
cuántico y  en la radiación fotosintética absorbida por el fitoplancton.
Modelo c: modelo espectral con ( )la Bc  reconstruido.- Este modelo es similar al
modelo a pero utiliza el espectro de acción reconstruido siguiendo  Kyewalyanga et al.
(1997):
( ) ( ) phphBBc aa lala ×=  (2.15)
donde pha  es el espectro de absorción medio ponderado que corrige la calidad espectral
de la lampara halógena utilizada y las unidades de absorción (m-1):





lllll dEdEaa phph (2.16)
La consideración fundamental de este modelo es que el espectro de acción
reconstruido tiene la forma del espectro de absorción.
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Modelo d: modelo no espectral (blanco).- Es el modelo más sencillo en el cual se
asume que todos los parámetros son independientes de la longitud de onda.
   zPAR
B
z EChlaP ××= a         (2.17)
donde zPARE  es la radiación fotosintética disponible a la profundidad z calculada
integrando la radiación espectral en el rango de 400 a 700 nm y Ba  es la pendiente
inicial de la curva de P-E blanca.
 La  figura 2.9 muestra las comparaciones de las tasas de producción obtenidas
con los 4 modelos considerando el modelo a esp ctral como modelo de referencia para
comprobar los otros tres modelos. En este trabajo las diferencias más pequeñas se
encontraron entre los modelos a y b. La prueba de la t para muestras emparejadas no
mostró diferencias significativas entre ambos modelos (P = 0.91). El modelo c también
dió resultados relativamente buenos (P  = 0.60), mientras que el modelo d d  luz blanca
claramente subestima los resultados del modelo a (P = 0.03) pese a que presenta un
coeficiente de correlación bastante bueno (Fig. 2.9c). Como término medio el modelo b
subestima un 4 % los resultados del modelo espectral a, el mode o c sobrestima en un 8
% y el modelo d subestima el modelo a en un 17 %.
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Y = (0.96 ± 0.04)X     r2 = 0.94
Y = (1.08 ± 0.07)X     r2 = 0.85
Y = (0.83 ± 0.03)X     r2 = 0.94
Figura 2.9.  Comparación de la producción primaria (mg C m-3 h-1) a luz no saturante
estimada por los modelos b, c, y d frente a la deducida con el modelo espectral a. Las
ecuaciones que aparecen dentro de cada gráfico corresponden a la regresión lineal modelo
II. La línea continua es la relación 1:1.
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2.3.5. Análisis de errores debido al modo de determinar los coeficientes de
absorción del fitoplancton
Para analizar como la producción primaria se ve afectada por los errores en la
determinación de los coeficiente de absorción del fitoplancton, calculamos la
producción primaria en condiciones de luz limitante con la ecuación (2.13). Para ello
utilizamos un aph(l) estimado a partir de la concentración de clorofila (Bricaud et al.,
1995) que nos sirvió para calcular fm y EzPUR. Hemos elegido esta aproximación en
lugar de analizar los errores que sistemáticamente se pueden producir al determinar los
coeficientes de absorción porque las estimaciones de aph(l) pu den ser de gran
importancia a la hora de calcular la producción primaria derivada de imágenes de
satélite.
Modelo a























Y = (1.44 ± 0.21)X     r2 = 0.82
Figura 2.10. Comparación entre la producción primaria (mg m-3 h-1) a luz no
saturante estimada por el modelo b y por el modelo espectral a cuando el coeficiente de
absorción del fitoplancton para el modelo b se deduce de la concentración de clorofila. La
ecuación corresponde a aquella de la regresión lineal modelo II. La línea continua se indica
la relación 1:1.
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Los resultados de este análisis (Fig. 2.10) muestran que las estimaciones de los
coeficientes de absorción del fitoplancton basadas en las concentraciones de clorofila
pueden sobrestimar la producción primaria hasta un 44 % cuando la luz es limitante.
Las sobrestimaciones son tanto más importantes cuanto más elevados son los valores de
producción primaria. Sin embargo, los valores de producción primaria no muestran
diferencias significativas respecto a aquellos obtenidos con el modelo espectral a (P =
0.14).
2.4. DISCUSIÓN
2.4.1. Espectros de acción
Las formas de los espectros de acción fueron similar a aquellas publicadas para
cultivos de diatomeas y dinoflagelados (Haxo, 1985, Vernet et al., 1989, Schofield et
al., 1996) y a las observadas para poblaciones naturales de fitoplancton (Lewis et al.,
1985a, 1985b). Los espectros de acción siguen, aproximadamente, la forma de los
espectros de absorción. Presentan un pico en 425 nm cuando se utilizaron 13 filtros y un
pico centrado en 500 nm cuando los espectros de acción se determinaron utilizando 7
filtros (figuras 2.5, 2.6). El máximo a 500 nm es también un pico secundario cuando se
utilizaron los 13 filtros de interferencia. El máximo encontrado a 425 nm puede ser
considerado como el valor máximo del espectro de acción (Lewis et al., 1985a, 1985b).
Sin embargo, cuando el espectro de acción fue realizado con 7 filtros este pico estaba
oculto porque el juego de filtros no cubría ese rango de longitudes de onda. El pico
centrado a la longitud de onda de 500 nm que fue detectado con los 7 filtros y  que
también aparecía como un máximo secundario cuando se usaron 13 filtros, es posible
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que sea un hombro causado por los pigmentos accesorios (Lewis et al., 1985b). En
todos los espectros de acción se observó un valle centrado en 600 nm. Los valores de
aB(l) aumentan de nuevo en 675-700 nm.
Existen varios factores a los se puede recurrir para explicar las diferencias
observadas entre los espectros de acción y los de absorción (ej. Lutz, 1998). Se pueden
atribuir las diferencias a la presencia de pigmentos fotoprotectores que no están
canalizando  la energía hacia los centros de reacción (SooHoo et al., 1987, Neori et al.,
1988). De un modo indirecto, los espectros de acción indican las regiones donde
trabajan los pigmentos fotosintéticamente activos. Como los pigmentos fotoprotectores
absorben luz en las longitudes de onda corta, las diferencias entre ambos espectros en la
región de 400 nm puede deberse en parte a esto. Otro posible factor que podría ser
responsable de las diferencias encontradas entre los espectros de acción y absorción es
un desequilibrio en el funcionamiento de los dos fotosistemas. La fotosíntesis en el
fitoplancton ocurre de acuerdo con el clásico esquema Z, donde ambos fotosistemas
trabajan en serie. La mayoría de los centros que recogen la luz transfieren la energía
absorbida al PSII, mientras que la energía absorbida por el PSI proviene de su propia
antena, formada principalmente por el complejo clorofila a/b-ca teno-proteina (Kirk,
1983). El exceso de energía que llega al PSII puede ser transferido con facilidad al PSI
(conocido como “spillover”), pero las diferencias que existen en los niveles energéticos
de ambos fotosistemas no permiten el proceso opuesto (Butler, 1978; Kirk, 1983). Por
lo tanto, cuando una parte importante de la clorofila a de la célula se encuentra
asociada con el PSI, se produce un desequilibrio entre ambos fotosistemas. Este tipo de
desequilibrio se ha encontrado en cianofitas, criptofitas y rodofitas, en las cuales más
del 70 % de la clorofila a puede estar asociada con el PSI (Ley y Butler 1980; Myers et
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al., 1980), pero también se  puede encontrar en diatomeas y dinoflagelados (Schofield et
al., 1990, 1996). Y en este sentido debe recordarse que es usual la presencia de
diatomeas y dinoflagelados en la Ría de Vigo y en las aguas costeras adyacentes
(Figueiras y Niell 1987; Figueiras y Pazos 1991). La proporción de cianoficeas y
criptoficeas en las muestras analizadas en la Ría de Vigo y en las de la campaña
AMBAR variaba entre el 1 y el 23 % de la población total del fitoplancton, mientras
que en la muestra 178 de el estrecho de Gerlache la proporción de criptoficeas
alcanzaba un 78 % de la población total de fitoplancton. Teniendo en cuenta estas
circunstancias se puede decir que las grandes diferencias entre los espectros de acción y
de absorción encontrados en las muestras de verano de la Ría de Vigo se deben a que las
concentraciones de pigmentos fotoprotectores son relativamente altas (Arbones et al.,
1996), y a que las diatomeas, dinoflagelados, y criptoficeas son abundantes (Figueiras et
al., 1994). Sin embargo, la mejor correlación que se encontró entre espectros de acción
y absorción  fue en una muestra profunda del talud en la campaña AMBAR (T10),
donde la concentración de pigmentos fotoprotectores es baja y el porcentaje de
criptoficeas solo representa el 1 % del fitoplancton total.
Otro posible factor que puede ser responsable de las divergencias observadas
entre los espectros de acción y absorción son los estados de transición generados cuando
las células crecen bajo diferentes calidades de luz y son expuestas a estrechas bandas de
luz en los incubadores utilizados para estimar los espectros de acción. Los estados de
transición normalmente producen un incremento en el “spillover” y/o en el flujo cíclico
de electrones alrededor del PSI, causando un incremento en la fijación de carbono
(Kroon et al., 1993; 1994; Schofield et al., 1996). A pesar de las diferencias  existentes
entre las especies de fitoplancton, en general las células que se encuentran creciendo
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con luz verde son capaces de equilibrar el flujo de electrones entre el PSII y el PSI
apropiadamente, mientras que las células que crecen con luz blanca, que están adaptadas
a todas las longitudes de onda fotosintéticamente activa, son incapaces de equilibrar el
flujo de electrones entre ambos fotosistemas (Kroon et al., 1993; Schofield et al., 1996).
Teniendo en cuenta los importantes cambios que suceden en la calidad de la luz durante
los primeros metros de la columna de agua en aguas costeras estratificadas con gran
abundancia de fitoplancton (Figueroa et al., 1994) no es extraño que se puedan
encontrar estados de transición durante la determinación de los espectros de acción.
2.4.2. Máximos rendimientos cuánticos
Los máximos rendimientos cuánticos espectrales promedio [)(lfm ] estuvieron
por debajo de la mitad del límite máximo teórico (Fig. 2.8), excepto en una muestra de
la Antártida donde )(lfm  = 0.075. El rango de valores fue similar al encontrado por
otros autores (ej. Schofield et al., 1991; 1993; Sosik, 1996; Kyewalyanga et al., 1998)  y
la limitación de nutrientes, que actúa disminuyendo fm (Welschmeyer y Lorenzen,
1981; Kolber et al., 1988; Cleveland et al., 1989), solamente puede ser invocada para
explicar los valores encontrados en las muestras de primavera de la campaña AMBAR
(Tabla 2.1).
Dada la relación que existe entre el máximo rendimiento cuántico, el espectro de
acción y el espectro de absorción específico de la clorofila:










y considerando que las correlaciones entre los espectros de acción y de absorción no son
estrictamente satisfactorias, los mismos factores que se utilizaron para explicar la falta
de correspondencia entre los espectros de acción y los de absorción pueden ser
aplicados para entender la dependencia espectral del máximo rendimiento cuántico; de
otro modo, la covariación de los espectros de acción y absorción implicaría que el
máximo rendimiento cuántico espectral, fm(l), debería ser constante. Explícitamente,
diferencias entre )(lfm  y fm blanco podrían esperarse en el caso de desequilibrios entre
PSI y PSII, porque fm blanco ha sido determinado con luz que cubre todo el rango de
longitudes de onda fotosintéticamente activas (400 - 700 nm) mientras que )(lfm se
estimó con bandas de longitudes de onda más estrechas. El fm blanco no estará
afectado, por lo tanto, por el desequilibrio entre el PSI y PSII y podría sobrestimar
)(lfm (Fig. 2.8). Pequeñas diferencias entre )(lfm  y fm blanco también pueden
deberse a la disponibilidad de solo 7 filtros de interferencia con 25 nm de paso de banda
en las muestras de AMBAR y Ría de Vigo, dejando 6 bandas intermedias que no fueron
considerados en las estimación de )(lfm . Sin embargo, cuando se disponía de los 13
filtros (las muestras del estrecho de Gerlache) y se cubría todo el rango del espectro
fotosintéticamente activo, se encontraron valores muy similares entre ambos máximos
rendimientos cuánticos. Por otra parte, debemos pensar que ciertas diferencias pueden
atribuirse a la forma en que se realizaron las estimaciones de los dos máximos
rendimientos cuánticos. El fm blanco se obtuvo a partir del ajuste de los datos de P vs.
PUR a una ecuación exponencial y, por tanto, los fm blancos son las tangentes de las
curvas P-EPUR cuando EPUR tiende a cero, mientras que )(lfm es la media de los
máximos rendimientos cuánticos espectrales que se obtuvieron mediante el ajuste a un
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modelo de regresión lineal. Otra fuente de error es inherente a las técnicas empleadas,
principalmente aquellas relacionadas con la técnica de carbono 14 y a los cálculos de la
radiación fotosintética absorbida por el fitoplancton (PUR).
2.4.3. Modelos de producción primaria
Varios autores (ej. Sathyendranath et al., 1989; Smith et al., 1989; Schofield et
al., 1991; Bidigare et al., 1992; Kyewalyanga et al., 1992; 1997) previamente  habían
aportado información indicando que los modelos bio-ópticos espectrales mejoraban
considerablemente las estimaciones de producción primaria. Kyewalyanga et al. (1992)
utilizó un modelo totalmente espectral, similar al modelo a utilizado en este capítulo, y
obtuvo buenos ajustes entre la producción primaria obtenida a través del modelo y la
producción primaria medida in situ, durante el bloom de primavera en el Océano
Atlántico Norte. Posteriormente, los mismos autores (Kyewalyanga et al., 1997)
demostraron que el espectro de acción reconstruido a partir del espectro de absorción
del fitoplancton y de la pendiente de la curva P-E en la región limitada por la luz
(similar al modelo c de este capítulo) proporcionaba estimaciones razonables de la
producción primaria en la columna de agua.
En este capítulo se ha demostrado que los modelos de producción primaria
basados en los máximos rendimientos cuánticos obtenidos a partir de las curvas de
fotosíntesis - luz blanca (fm blancos) - modelo b - y los basados en los espectros de
acción reconstruidos - modelo c - (Kyewalyanga et al., 1997) proporcionan
estimaciones de las tasas de producción primaria, en condiciones de limitación de la luz,
que no son significativamente distintas de aquellas que se obtienen con modelos
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totalmente espectrales. No obstante, los resultados del modelo b presentan mejores
correlaciones con los resultados del modelo a esp ctral que aquellos provenientes del
modelo c (Fig. 2.9). Por otra parte, el modelo basado exclusivamente en la luz blanca
(modelo d) subestima significativamente la producción primaria calculada por medio
del modelo espectral. Estos resultados están de acuerdo con los encontrados por
Schofield et al., (1991) los cuales indican que la producción primaria proporcionada por
los modelos de luz blanca es consistentemente más baja que aquella dada por los
modelos espectrales. En nuestro caso, el modelo blanco subestimó la producción
espectral en un 17 %; no obstante, estas diferencias pueden variar para cada caso en
concreto y dependerán de que parte de la región limitada por la luz nos encontremos en
cada momento. Todos los modelos parten de una misma producción en ausencia de luz
(P=0) y se vuelven a encontrase cuando la luz es saturante (Fig. 2.11), lo que quiere
decir que ambos modelos se diferencian en la pendiente. En aquellos casos en los que la
producción esté próxima al origen (ausencia de luz) las diferencias serán menores,
mientras que cuando la producción sea próxima a la saturación (sin que la luz llegue a
ser saturante para ambos modelos) las diferencias serán mayores.
Además, las diferencias entre los resultados de distintos modelos no espectrales
(blancos) puede atribuirse a las diferencias que existen en la calidad espectral de la
lámpara utilizada en el incubador. La subestimación de los modelos no espectrales es de
esperar porque el espectro de la luz recibida por el fitoplancton en los incubadores está
fuertemente desviado hacia la región del rojo (Fig. 2.3b), mientras que el espectro de
absorción del fitoplancton tiene su máximo en la región de longitudes de onda del azul.
Esto necesariamente se traduce en unas menores pendientes de la región limitada por la
luz en los modelos no espectrales frente a la que se obtiene en los modelos que
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consideran los coeficientes de absorción del fitoplancton. En realidad, cuando la
pendiente de la región limitada por la luz de los modelos no espectrales se corrige con el
espectro de luz de la lámpara halógena de tungsteno a través de la siguiente ecuación:
( )lfa *2.43 phmB a××= (2.19)
y las tasas de producción primaria se calculan de nuevo utilizando el modelo d, los












Figura 2.11. Representación de dos curvas con un mismo P  y diferente pendiente.
Se puede ver como cuando la luz es limitante, los errores en las estimas de producción
(utilizando distintos modelos de producción) varían dependiendo de la región de la curva en
donde nos encontremos. Solo en aquellos casos en los que la  luz sea saturante para ambos
modelos no habrá diferencias en las estimaciones de producción.
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 Kyewalyanga et al., (1997) ya analizaron la influencia que diversos errores
sistemáticos y/o aleatorios en la determinación de los espectros de acción tienen sobre
las estimaciones de la producción primaria de la columna de agua. Estos autores
concluyen que los errores sistemáticos en la determinación de los espectros de acción
tienen una mayor influencia (hasta un 20 %) que los errores aleatorios (1.5 %). Los
errores que hemos obtenidos en este trabajo utilizando coeficientes de absorción del
fitoplancton estimados a partir de las concentraciones de clorofila fueron mayores. Sin
embargo, debemos de considerar que los análisis de  Kyewalyanga et al. (1997) fueron
realizados con la producción primaria de la columna de agua calculada para la luz del
mediodía, mientras que nuestro análisis de error se hizo con tasas de producción
primaria en profundidades concretas, en donde la producción se encontraba limitada por
la luz. Por lo  tanto, se puede concluir que los errores causados por las estimaciones de
aph(l) a partir de las concentraciones de clorofila deben ser menores cuando se calculan
considerando la producción primaria integrada,  ya que las capas superficiales no suelen
estar limitadas por la luz. También los errores deducidos por Kyewalyanga et al. (1997)
pudieran ser mayores si la producción primaria de la columna de agua estuviese
calculada para otras horas del día.
2.5. CONCLUSIONES
Podemos concluir que, pese a que existe una clara dependencia espectral del
máximo rendimiento cuántico, el fm no espectral (blanco), deducido considerando los
coeficientes de absorción del fitoplancton y el espectro de emisión de la lámpara del
incubador, proporciona una estimación razonablemente buena de este parámetro bio-
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óptico en el mar. Esto significa que la tediosa y larga determinación de los espectros de
acción a bordo de un barco puede obviarse, permitiéndonos estudiar una mayor área
oceanográfica y obtener parámetros fotosintéticos fiables con el mismo esfuerzo.
Consecuentemente, la producción primaria de poblaciones de fitoplancton que se
encuentran creciendo en un régimen lumínico por debajo de la luz  de saturación puede
estimarse correctamente con un modelo espectral (modelo a) o con un modelo (modelo
b) que incorpore fm no espectral y coeficientes de absorción del fitoplancton aph(l) sin
que apenas existan diferencias. La producción primaria también puede ser estimada
correctamente utilizando el modelo (modelo c) basado en los espectros de acción
reconstruidos a partir del aph(l) y del aB no espectral. Sin embargo, como para
reconstruir los espectros de acción es necesario conocer aph(l), sug imos la utilización
del modelo b, ya que los modelos basados en el rendimiento cuántico máximo dan
mejores estimaciones de producción primaria en condiciones de luz limitante. No
obstante, las estimaciones de aph(l) a partir de las concentraciones de clorofila pueden
dar lugar a grandes sobrestimaciones (hasta un 40 %) de las tasas de producción
primaria en condiciones de limitación de la luz, y esto puede tener importantes
consecuencias cuando los valores de producción primaria oceánica se derivan de la
información proporcionada por los satélites. Cuando las tasas producción primaria en
limitación de luz se estiman por un modelo no espectral (modelo d), as diferencias con
las calculadas utilizando el modelo espectral son mayores, aún estando ambas bien
correlacionadas. Las subestimaciones proporcionadas por un modelo tipo d dependen
del espectro de luz utilizado para iluminar el incubador; sin embargo, las estimaciones
de producción primaria en condiciones de limitación de luz deben ser siempre menores
que las procedentes de un modelo espectral.
CAPÍTULO TERCERO
Modelado de la fotosíntesis del fitoplancton en el estrecho del
Bransfield (Antártida): evidencia de que no existe limitación
de la luz
3.1. INTRODUCCIÓN
Durante muchos años el Océano Antártico ha sido objeto de gran investigación
oceanográfica y, actualmente, ya existe una base de datos de considerable tamaño
referente a tasas de crecimiento del fitoplancton, producción primaria y distribución de
especies del fitoplancton (ej. El-Sayed 1970; Fogg 1977; Holm-Hansen et al., 1977;
Jaques 1983; Figueiras et al. 1994). En general, se puede decir que la mayoría de las
aguas Antárticas están caracterizadas por una baja a moderada productividad y una
también baja concentración de fitoplancton. Sin embargo, existe una tremenda
variabilidad espacial y temporal que se observa prefentemente sobre la plataforma
continental (ej. Hewes et al. 1990; Holm-Hansen y Mitchell 1991; Sullivan et al. 1993) y
a lo largo del borde del hielo en el mar de  Weddell y en el mar de Ross (ej. Smith y
Nelson 1985, 1986; Estrada y Delgado, 1990; Figueiras et al. 1994, 1998). En aguas
Antárticas, las concentraciones de nutrientes inorgánicos son muy altas, la biomasa
fitoplanctonica es baja pero los nutrientes raramente son limitantes (Hayes et al. 1984).
Esta situación de baja concentración de biomasas a pesar de las altas concentraciones de
nutrientes se ha dado en llamar la gran “paradoja” biológica del Océano Antártico (El-
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Sayed, 1987), y frecuentemente se ha atribuido al control impuesto por la poca luz que
existe en estas aguas que siempre o casi siempre se encuentran muy bien mezcladas
(Sakshaug y Holm-Hansen 1984), por la deficiencia de hierro (Martin et al. 1991), y por
el pastoreo o “grazing” (Smetacek et al. 1990; Klass 1997).
Ya más recientemente se ha sugerido que el fitoplancton Antárti o en la capa de
mezcla de la superficie del agua puede no estar limitado por la luz, especialmente en las
proximidades del borde del hielo (Figueiras et al. 1994), alrededor de la Isla Elefante
(Helbling et al. 1995) y en las aguas del Bransfield y aguas del Weddell-Scotia (Figueiras
et al. 1998). Sin embargo, la mayoría de estos han ignorado la influencia que la calidad
de la luz tiene sobre la fotosíntesis y, por lo tanto, sobre la producción primaria. Es bien
sabido que la luz incidente en la superficie del mar está sujeta a cambios con la
profundidad, la calidad del agua y la naturaleza de la radiación solar incidente, lo cual
influye en la absorción y utilización de la luz por parte del fitoplancton (Kirk 1983). Por
eso los modelos de producción primaria que ignoran la dependencia de la calidad de la
luz incurren en errores potenciales, aunque muy a menudo se utilizan debido a su
simplicidad. La determinación de los espectros de acción de la fijación de carbono
(Lewis et al. 1985; Schofield et al. 1990, 1991; Kyewalyanga et al. 1992) consume
mucho tiempo, es cara y difícil de aplicar a bordo de un barcon, y por ello existen muy
pocos datos de esta naturaleza. Recientemente Kyewalyanga et al. (1997) y Arbones et al
(enviado y capítulo 2 de esta memoria) han mostrado como determinar los espectros de
acción y los máximos rendimientos cuánticos de fijación de carbono en poblaciones
naturales de fitoplancton utilizando relaciones fotosíntesis - irradiacia blanca. Ambos
métodos emplean una corrección para la dependencia espectral de la fotosíntesis.
Brevemente, consiste en corregir el espectro de la fuente de luz utilizada en las
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incubaciones fotosíntesis- luz, la cual está fuertemente desviada hacia el rojo, utilizando
los coeficientes de absorción del fitoplancton.
El máximo rendimiento cuántico de la fotosíntesis (fm) alcanza un valor próximo
a su máximo operacional de 0.06 mol C ( mol fotones)-1 cuando los nutrientes no son
limitantes pero  es menor cuando el metabolismo del fitoplancton se encuentra limitado
por la disponibilidad de nutrientes (ej. Cleveland et al, 1989; Platt et al., 1992). En las
aguas Antárticas las concentraciones de los macronutrientes son normalmente alta, pero
el hierro puede limitar la fotosíntesis en algunos lugares de la  Corriente Circumpolar
Antártica (de Baar et al. 1995). El máximo rendimiento cuántico estimado para  a partir
de las relaciones fotosíntesis - luz puede, por lo tanto, utilizarse como un instrumento
que sirve para comprobar si la limitación por hierro existe en este área de elevadas
concentraciones de nutrientes y baja clorofila.
Este capitulo presenta los parámetros  fotosintéticos espectralmente dependientes
que se obtuvieron en la cuenca este del estrecho del Bransfield durante el verano austral
de 1994.  Estos parámetros fotosintéticos espectrales se utilizan para investigar la posible
limitación por la luz del fitoplancton antártico en las bien mezcladas aguas superficiales.
Además, complementa un estudio previo (Figueiras et al. 1998) en el que la ausencia de
limitación por la luz se dedujo del estudio de parámetros fotosintéticos no espectrales.
También se compara la producción primaria calculada a partir de la luz espectral y la
absorción del fitoplancton con la estimada utilizando la luz blanca.
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3.2. MATERIAL Y MÉTODOS
Entre  el 9 y 31 de enero de 1994 se muestrearon 110 estaciones a bordo del
buque oceanográfico Hespérides en la cuenca este del estrecho del Bransfield y  las áreas
más próximas del mar de Weddell y el pasaje de Drake (Fig. 3.1). La mayoría de las
estaciones se distribuyenron en una densa cuadricula cubriendo  la cuenca este del
estrecho del Bransfield, con 8 estaciones localizadas en el pasaje del Drake al noroeste
de la línea que forman las islas Rey Jorge con Elefante.  Como el radio de deformación
de Rossby en esta región es de alrededor de 30 Km. (García et al. 1994), la distancia
característica entre estaciones contiguas dentro de la cuadrícula  fue de alrededor de 15
Km., con el objetivo de resolver el flujo de mesoescala y describir la hidrografía. Las
aguas de deshielo del borde del hielo, localizadas en la parte sudeste del área de
muestreo, también se muestrearon en 7 estaciones. También se muestrearon dos
transectos largos en la zona Este que comenzaron en el borde del hielo al noroeste del
mar de Weddell y terminaron en el pasaje del Drake.
El muestreo de las variables bio-ópticas se hizo en 23 estaciones uniformemente
distribuidas en la región de muestreo (círculos grandes en la figura 3.1). Se realizaron
perfiles verticales de temperatura, salinidad y fluorescencia con una sonda CTD EG&F
MkIIIc WOCE en cada estación. Las muestras se tomaron a dos profundidades,
superficie (5-10 m) y 50 m si el perfil de fluorescencia era homogéneo en la capa
superficial (ej. Est. 119 y 102 en la figura 3.2). En aquellas estaciones en las que se
observó un máximo subsuperficial de clorofila subsuperficial  en el  perfil de CTD-
fluorescencia (ej. Est. 63 y 13 en la figura 3.2), normalmente situado entre 30 y 70 m, la
muestra de 50 m era sustituida por la muestra del máximo subsuperficial de clorofila. Las
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muestras de agua se recogían durante el ascenso de la roseta utilizando botellas  Niskin




































Figura 3.1.  Mapa de la zona de muestreo en donde se señalan la situación de las estaciones
de CTD. Los círculos grandes corresponden con las estaciones donde se realizaron medidas
bio-ópticas. La situación de los 3 frentes hidrográficos está marcado por una línea: Borde del
hielo ; WSC Confluencia del Weddell Scotia; FRENTE es la estructura frontal que separa las
aguas del Bransfield con influencia del Mar de Bellingshausen (área norte) de las aguas del
Bransfield  con  influencia del Mar de  Weddell.
3.2.1. Irradiancia en la columna de agua
Se midieron perfiles de la radiación fotosintéticamente activa (PAR) en intervalos de
5 - 10 metros en cada una de las estaciones donde se realizaron curvas P-E. Para ello
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se utilizó un sensor espectral esférico Li-Cor LI193SA. La luz incidente en la superficie
del mar se midió en la cubierta del barco con un sensor de coseno Li-Cor LI-190SA
tomando lecturas cada minuto que eran integradas cada 10 minutos. Los frecuentes y
rápidos pasos de frentes de nubes en la Antártida causan una gran variabilidad de corta
escala en la irradiancia, por eliminar esta variabilidad tan extrema se promediaron los
valores de luz incidente para obtener una media mensual diaria de la luz incidente en la
superficie del mar (+0E ). La media diaria de la irradiancia justo en la superficie del mar
( -0E ) se calculó a partir de  +0E considerando que la transmitancia en interfase aire-mar
es de  0.8 (Austin, 1974).
La luz espectral en la columna de agua se midió a intervalos de 5 - 10 metros
utilizando un espectroradiometro Li-1800. La media mensual del espectro diario de
irradiancia justo debajo de la superficie del mar, ( )l-0E , se estimó a partir de los
espectros medios justo debajo de la superficie del mar normalizados a la integral (área
encerrada bajo la curva) de este espectro medio y multiplicados por la irradiancia PAR
media justo debajo de la superficie del mar:
( ) ( ) ( ) llll
l
dEEEE ò×= -- 0000 (3.1)
La irradiancia  PAR media (umlPARE ) recibida por el fitoplancton que se encuentra
en la capa de mezcla (Zuml) fue estimada como:
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De un modo similar, la irradiancia espectral media que recibe el fitoplancton en la
capa de mezcla durante un periodo de 24 horas es:





uml ò -= -0 0 exp
1
lll (3.3)
La profundidad de la capa de mezcla (Zuml) se determinó asumiendo que una
variación de st ³ 0.05 en  5 m de profundidad era suficiente para establecer la picnoclina
(Mitchell y Holm-Hansen 1991). Sin embargo, cuando este criterio no era claro y
determinante, se realizaron inspecciones visuales de los perfiles de CTD considerando la
salinidad y la fluorescencia para establecer dicha profundidad.
3.2.2. Clorofila y coeficiente de absorción del fitoplancton
La determinación de las concentraciones de clorofila se hizo filtrando 250 ml. de
agua de mar a  través de filtros de fibra de vidrio (Whatman GF/F) y extrayendo los
pigmentos fueron extraídos con acetona al 90 %. Las concentraciones de clorofila se
estimaron por fluorometría utilizando un fluorometro Turner Designs.
 Para la determinación de los espectros de absorción se filtraron entre 1 y 2 litros
de agua de mar a través de filtros de fibra de vidrio Whatman y se midieron los
espectros de absorbancia (350 -750 nm) de las partículas retenidas en el filtro utilizando
un espectrofotómetro Kontron UVIKON 860 de doble haz y tomando un ancho de
banda de 1 nm. Un filtro humedecido en agua de mar previamente filtrada se utilizó
como blanco. La absorbancia del material no fotosintético se midió en los mismos filtros
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después de haber extraído los pigmentos mediante el método de Kishino et al. (1985). La
absorbancia a la longitud de onda de 750nm se restó de las demás absorbancia del
espectro para corregir las diferencias entre la muestra y el filtro de referencia. La
corrección del efecto de amplificación del paso de luz en el filtro se realizó de acuerdo al
capitulo 1 (Arbones et al. 1996).
3.2.3. Parámetros fotosintéticos
La determinación de los parámetros fotosintéticos se realizó en incubadores
lineales iluminados en la parte frontal por una lámpara halógena de tungsteno  provista
de un reflector dicroico y de un protector de vidrio (50 W, 12 V). Cada incubador tiene
capacidad para  14 submuestras recogidas en frascos de cultivo de tejidos (Corning) de
75 ml. de capacidad. Estas submuestras fueron inoculadas con 1.85 x 105 Bq (5µCi) de
bicarbonato marcado con 14C.  Los incubadores se refrigeraron con agua de mar de
superficie, mientras que el incubador con las muestras subsuperficiales se mantuvo a la
temperatura apropiada mediante un refrigerador Neslab con control digital de
temperatura. La radiación fotosintéticamente disponible para la fotosíntesis (EPAR) en la
posición de cada frasco en el incubador se midió con un sensor  de coseno Li- 190SA
(Licor). El frasco situado en la última posición del incubador lineal estaba cubierto con
papel de aluminio y se utilizó para comprobar la fijación de carbono en la oscuridad.
Después de 2 - 3 horas de incubación, el material en suspensión fue recogido en filtros de
fibra de vidrio (Whatman GF/F) utilizando bombas de vacío con presión menor de 20 cm
de Hg. Posteriormente los filtros se expusieron a vapores de HCl concentrado durante 12
horas, para eliminar el 14C inorgánico residual. La determinación de las desintegraciones
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por minuto (dpm) se realizó en un contador de centelleo líquido (Beckman) utilizando
los métodos de patrón externo y de la relación de canales para corregir el quenching.
Los parámetros fotosintéticos no espectrales, tasa máxima de fotosíntesis
normalizada a clorofila en condiciones de  saturación luz, PmB   (mg C mg Chl-1 h-1), y la
pendiente inicial de la curva P-E, aB [mg C (mg Chl)-1 h-1 (µmol m-2 s-1)-1], fueron
estimados ajustando los datos de las curvas a el modelo de Webb et al. (1974) ya que no
se observó fotoinhibición:
( )[ ]BmPARBBmBz PEPP ×--= aexp1 (3.4)
donde PzB  es la tasa fotosintética normalizada a clorofila (mg C mg Chl-1 h-1) a cada
profundidad.
La calidad espectral de la luz incidente no variaba a lo largo del incubador (Babin
et al. 1994; Kyewalyanga et al. 1997; Arbones et al. Enviado) y por lo tanto la irradiancia
espectral Eq(l) en cada posición del incubador fue deducida a partir del espectro medio
relativo de las lámparas halógenas de tungsteno Erel (l):
( ) ( ) ( ) llll
l
dEEE relrel ò= (3.5)
multiplicado por la radiación visible y disponible para la fotosíntesis (EPAR) e  la posición
de cada frasco en el incubador.
La radiación fotosintética absorbida por el fitoplancton [PURE  (µmol m
-3
s-1)] en cada posición del incubador fue estimada de acuerdo a  Dubinsky (1980):
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( ) ( ) ( )ò ×=
700
400
lll dEaE qphPUR (3.6)
donde ( )lpha  es el coeficiente de absorción espectral del fitoplancton.
El máximo rendimiento cuántico de fijación de carbono (mf  (m l C fijado (mol
fotones)-1 absorbidos)) se determinó ajustando las tasas de fotosíntesis  P (mg C m-3 h-1)
a la radiación fotosintética absorbida por el fitoplancton (PURE  (µmol m
-3 s-1)):
( )[ ]mPURmmz PEPP ×--= 'exp1 f (3.7)
donde '0231.0 mm ff ×= . El factor de conversión de miligramos de carbono a moles, µmol
de fotones a moles y horas a segundos. Ya que la tasa máxima de fotosíntesis es
independiente de la longitud de onda (Pickett y Myers 1966) entonces Bmm PChlP = .
El parámetro de saturación de la luz para la radiación absorbida por el
fitoplancton [ 'mmkPUR PE f= , (µmol m
-3 s-1)] puede definirse a partir de la ecuación
(3.7), y es análogo al parámetro de saturación [kPARE , (µmol m
-2 s-1)] para irradiación
PAR.
Alternativamente, el máximo rendimiento cuántico puede ser aproximado a partir
de Ba  y el promedio espectral de los coeficientes de absorción del fitoplancton
normalizados a clorofila, *pha :
*0231.0 ph
B
m aaf ×= (3.8)
Sin embargo , Ba  en la ecuación (3.8) está afectada por el sesgo causado por la
forma de el  espectro de las lámparas halógenas de tungsteno utilizadas para iluminar los
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incubadores, mientras que la ecuación (3.7) corrige este artefacto del espectro
directamente.
3.3. RESULTADOS Y DISCUSIÓN
3.3.1. Regiones hidrográficas
En la figura 3.2 se muestra la distribución de temperatura, salinidad y clorofila a
la profundidad de 10 m en las estaciones de la cuenca este del estrecho del Bransfield.
Aparece un frente separando dos cuerpos de aguas característicos. Diversos autores
durante varias campañas realizadas a principios de enero/febrero (ej. Sievers, 1982;
Grelowski et al., 1986; Niiler et al., 1991; Capella et al., 1992; García et al., 1994) ya
habían descrito dicho frente durante campañas realizadas en el área en los meses de
enero y febrero. Siguiendo la terminología empleada por Tokarczyk (1987),  el agua de
la zona de transición influenciada por el mar de Bellingshausen y el agua dominada por el
mar de Weddell se pueden separa entre sí por la isoterma de 1.0 ºC y la isohalina de
34.2. Las aguas influenciadas por el mar de Bellingshausen se caracterizan por una
menor salinidad y mayor temperatura que  aquellas que se encuentran afectadas por
entradas de agua del Mar de Weddell. Esta estructura hidrográfica también aparece
reflejada en la distribución del clorofila (Fig. 3.2). La concentración de clorofila fue
generalmente < 0.5 mg m-3 en aguas superficiales del mar de Weddell (zona este),
mientras que las aguas superficiales influenciadas por el  mar de Bellingshausen
presentan concentraciones > 1 mg m-3.
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Figura 3.2. Distribución a 10 m de profundidad de la temperatura, salinidad y
concentración de clorofila (mg m-3) en las estaciones del estrecho del Bransfield.
En el zona oeste, las señales del frente y del influjo de agua proveniente del
Bellingshausen estaban limitadas a la capa superficial (Fig. 3.3, sección A  figura 3.1), sin
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embargo, en la parte este de la región de muestreo, la estructura frontal generada por la
influencia del mar de
Figura 3.3. Distribución vertical de la temperatura y salinidad a lo largo del
transecto oeste (sección A en la Figura 3.1) de las estaciones de muestreo en el estrecho del
Bransfield.
Bellingshausen no se observó (Fig. 3.4, sección B en la Fig. 3.1). Las dos estructuras
frontales localizadas a ambos lados de esta sección estaban bajo la influencia de las aguas
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del Weddell, como se puede deducir que la temperatura de superficie sea menor de 1ºC
(Fig. 3.5).
Figura 3.4. Distribuciones verticales de la temperatura y salinidad a lo largo del
transecto este (sección B en la figura 3.1) de la región de muestreo del estrecho del
Bransfield
El transecto biológico que cruza el oeste del mar de Weddell desde el borde del
hielo hasta el pasaje del Drake (sección C en Fig. 3.1) muestra varios rangos
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hidrográficos interesantes (Fig. 3.5, 3.6). En el sur (estaciones 7 - 119) se encontró una
lengua de agua de deshielo con elevadas concentraciones de clorofila. La concentración
de silicato, aunque alta, fue ligeramente más baja que la encontrada a 50 m de
profundidad (Fig. 3.6)  donde las concentraciones de silicato fueron > 80 µmol l-1
características de agua de invierno provenientes del mar de Weddell (Pérez et al.,
1994b). Este descenso en las concentraciones de silicato y  de otras sales nutrientes
asociado con manchas de fitoplancton es típico de aguas de deshielo en el mar de
Weddell (ej. Sakshaug y Holm-Hansen, 1984; Nelson y Smith, 1986; Nelson et al., 1987;
Figueiras et al., 1994; Pérez et al., 1994a). En las estaciones situadas al norte del
transecto (estaciones 12 y 13), se encontró una capa superficial que era más caliente,
menos salina y con concentraciones de silicato bajas (< 50 µmol l-1). También se
observó la presencia de un máximo de clorofila a 100 m de profundidad. En las
estaciones 10 -11 había un marcado frente que alcanzaba profundidades de más de 500 m
que separaba estos dos cuerpos de agua. Un motivo muy similar a este también se
encontró  en las estaciones de más al norte del transecto biológico adyacente (no se
muestra la distribución). Esta distribución de clorofila y silicato se puede  justificar por la
fuerte estructura hidrográfica encontrada en el área. Las estaciones de más al norte de
estos dos transectos (Paso del Drake) estaban localizadas mas allá de la confluencia de
Weddell - Scotia, en las estaciones 10 y 11. La confluencia del mar de  Weddell con el
mar de  Scotia es el límite entre el pasaje de Drake, donde se establece en régimen
circumpolar, y el mar de Weddell.
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Figura 3.5. Distribución vertical de la temperatura y la salinidad a lo largo del
transecto Este (sección C en Figura 3.1) que cruza el Mar de Weddell desde el borde del
hielo hasta el pasaje del Drake.
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Figura 3.6. Distribución vertical de silicatos (µmol l-1) y clorofila (mg m-3) a
lo largo del transecto Este (sección C en la figura 3.1) que cruza el Mar de Weddell
desde el borde del hielo hasta el pasaje del Drake.
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Resumiendo, en la zona se han encontrado tres estructuras hidrográficas
claramente diferenciadas  (Fig. 3.1). I) Al norte del estrecho del Bransfield se encontró
un frente que separa  las aguas superficiales del mar de Bellingshausen de las aguas del
mar  de Weddell. II) La confluencia del mar de Weddell con el mar de Scotia se localiza
al norte de la isla Elefante. III) En la zona sudeste de la región de muestreo se encontró
el borde del hielo y las lenguas de agua asociadas con el deshielo. Estos tres rasgos
hidrográficos delimitan 4 regiones hidrográficas en la parte este del estrecho del
Bransfield y áreas adyacentes.
1. Las aguas de Bransfield con influencia del Mar de Bellingshausen (B-B),
2. Aguas del Bransfield con influencia del mar de Weddell (B-W),
3. Aguas de la confluencia del mar de  Weddell con el mar de  Scotia (WSC), y
4. Aguas del  mar de Weddell modificadas por el deshielo (I-E).
3.3.2. Parámetros fotosintéticos
Los parámetros fotosintéticos no espectrales  derivados de las 43 curvas P-E
(Tabla 3.1) se encuentran dentro del rango de valores recogidos en  trabajos anteriores
(ej. Jaques, 1983; Sakshaug y Holm-Hansen, 1986; Tilzer et al., 1986; Holm-Hansen y
Mitchell, 1991; Figueiras et al. 1994; Boyd et al. 1995). La tasa máxima de fotosíntesis
normalizada a clorofila PBm  [1.42 ± 0.52 mgC (mgChl)-1 h-1] y la pendiente de la región
limitada por la luz aB [0.018 ± 0.009mgC (mgChl-1)  -1(µmol m-2s-1)-1] muestran una
elevada correlación (r2 = 0.66, P < 0.001) con una pendiente de la regresión  (PBm  :a =
EkPAR) de 59 ± 5 µmol m-2 s-1. Los valores relativamente bajos de EkPAR calculado y la
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Tabla 3.1. Parámetros fotosintéticos de las curvas P-E curves, a (mg C (mg Chl)-1)
h-1 (µmol m-2 s-1)-1), PBm   (mg C (mg Chl)
-1 h-1), Ek (µmol m
-2 s-1), r2 (coeficientes de
determinación). La región hidrográfica a la que pertenece cada estación se indica con: (B-B)
aguas del Bransfield - Bellingshausen; (B-W) aguas del Bransfield - Weddell ; (WSC)
Confluencia del Weddell Scotia; (I-E) Borde del hielo.
Estación Profundidad a Pm
B Ek r
2
102 (B-B) 10 0.025 2.63 104 0.95
50 0.023 1.57 68 0.97
98 (B-W) 11 0.012 1.32 107 0.95
30 0.016 1.67 108 0.94
1 (I-E) 10 0.036 2.55 70 0.98
50 0.019 1.32 68 0.94
2 (I-E) 10 0.023 1.74 75 0.97
50 0.020 1.23 62 0.96
5 (I-E) 10 0.010 1.14 111 0.99
50 0.046 2.85 62 0.97
119 (I-E) 10 0.009 1.12 121 0.99
50 0.012 1.06 87 0.96
10 (B-W) 10 0.010 1.18 117 0.99
30 0.010 1.16 119 0.94
12 (WSC) 5 0.010 1.58 162 0.97
30 0.012 0.87 74 0.97
13 (WSC) 10 0.008 1.05 136 0.97
70 0.003 0.24 82 0.96
15 (WSC) 70 0.004 0.21 47 0.95
18 (B-W) 11 0.009 1.08 116 0.98
50 0.009 1.07 117 0.96
122 (B-W) 10 0.013 1.42 108 0.99
50 0.018 1.70 95 0.98
38 (B-W) 50 0.021 1.73 83 0.98
54 (B-B) 10 0.017 1.91 115 0.95
30 0.021 1.47 68 0.97
56 (B-W) 10 0.014 1.24 87 0.98
30 0.016 1.51 95 0.96
63 (B-W) 10 0.025 2.07 83 0.99
40 0.038 2.27 60 0.96
76 (B-W) 10 0.016 1.57 99 0.97
40 0.011 0.82 78 0.97
87 (B-B) 10 0.016 1.52 95 0.99
40 0.019 1.32 70 0.96
93 (B-W) 10 0.013 0.97 73 0.95
50 0.017 1.00 59 0.94
N2 (B-W) 10 0.032 1.63 52 0.95
50 0.029 1.38 47 0.96
52 (B-B) 10 0.013 1.54 115 0.99
70 (B-B) 10 0.017 1.16 67 0.92
50 0.023 1.24 54 0.92
N3 (B-W) 10 0.021 1.62 76 0.99
50 0.016 1.15 70 0.99
Media 0.018 1.42 87
±0.009 ±0.52 ±26
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media del parámetro de saturación EkPAR (87 ± 26 µmol m-2 s-1) para las 43 curvas refleja
la adaptación a baja intensidad de luz de el fitoplancton.
Un examen mas detallado de las relaciones fotosíntesis - irradiancia, nos permite
obtener mas información sobre la respuesta fotosintética del fitoplancton en las diferentes
estructuras hidrográficas presentes en la zona de estudio. En la región situada al borde
del hielo (estaciones 119, Fig. 3.7) la capa de mezcla (Zuml) ra poco profunda, alrededor
de 30 m de profundidad, con una picnoclina bien establecida y con la biomasa de
fitoplancton acumulada en la capa de mezcla. El parámetro de saturación EkPAR del
fitoplancton fue en general mayor en el agua de superficie que en las muestras
subsuperficiales, debajo de la capa de mezcla. Algo similar se encontró en la estación 13,
en la confluencia del Weddell - Scotia (Fig. 3.7), donde la Zuml era un poco más
profundo y las EkPAR de las poblaciones de superficie eran mayores que las de las
muestras profundas. La comunidad de fitoplancton situada a 70 m de profundidad en la
estación 13 tenía un EkPAR   bastante similar a las muestra de 50 m de profundidad del
borde del hielo ( Fig. 3.7). La adaptación del fitoplancton a un régimen de mayor luz en
las aguas superficiales del Mar de  Scotia parece evidente, como ocurría en las aguas de
deshielo. El mismo patrón se encontró en la zona noroeste, cerca de la Isla Rey Jorge
donde había una fuerte estratificación relativa, debida a la influencia de las aguas del mar
de Bellingshausen (Fig. 3.7). Las poblaciones de fitoplancton que estaban por debajo de
la capa de mezcla presentaban un parámetro de saturación de luz EkPAR  < 100 µmol m-2
s-1, mientras que las poblaciones de superficie mostraban un valor de EkPAR > 100 µmol
m-2 s-1. Por el contrario, las agua bien mezcladas de la región intermedia hacia el sur de la
estructura frontal (Fig. 3.7) presentaban un parámetro EkPAR   < de 100 µmol m-2 s-1, con
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pequeñas diferencias entre  las poblaciones de superficie y 40 m de profundidad que

















































Est.119    I-E
Zuml = 35 m EkPAR 10 m = 121 µmol m
-2 s-1
EkPAR 50 m = 87 µmol m
-2 s-1Picnoclina 35-45 m
EkPAR 10 m = 136 µmol m
-2 s-1


















































Est.13    WSC



















































Zuml => 150 m EkPAR 10 m = 83 µmol m
-2 s-1


















































Est.102   B-B
Zuml = 8 m EkPAR 10 m = 104 µmol m
-2 s-1
EkPAR 50 m = 68 µmol m
-2 s-1Picnoclina 8-12 m
Figura 3.7. Perfiles de temperatura, salinidad, densidad y fluorescencia de 4
estaciones. Se muestra la profundidad de la capa de mezcla (Zuml), profundidad de la
picnoclina y el parámetro de saturación de luz (EkPAR ) de cada estación.
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En la tabla 3.2 se muestran las medias y desviaciones standard de los parámetros
fotosintéticos  de cada una de las regiones hidrográficas. Los valores relativamente bajos
del parámetro de saturación de luz no espectral indican la adaptación del fitoplancton a
bajas intensidades de luz.
Tabla 3.2. Media y desviación standard de los parámetros fotosintéticos y régimen de
luz en la columna de agua en las 4 regiones hidrográficas encontradas en la zona. B-B,
aguas del  Bransfield Bellingshausen ; B-W aguas Bransfield - Weddell ; I-E aguas del
borde del hielo; WSC aguas de la confluencia de los  mares de Weddell  y Scotia. BmP  mg C
(mg Chl)-1 h-1; Ba  mg C (mg Chl)-1 h-1 (µmol m-2 s-1)-1; kPARE  and umlPARE  µmol m
-2 s-1 (*
considerando solamente aquellas estaciones con capa de mezcla  < 150 m); ph  m
-1; mf




B-B B-W I-E WSC
B
mP 1.60 ± 0.42 1.41 ± 0.36 1.63 ± 0.65 0.79 ± 0.52
Ba 0.019 ± 0.004 0.017 ± 0.008 0.022 ± 0.012 0.007 ± 0.003
kPARE 84 ± 22 88 ± 22 82 ± 21 100 ± 42
umlPARE 67 ± 38 44 ± 40 (*83 ± 23) 79 ± 26 67 ± 60
pha 0.018 ± 0.009 0.0084 ± 0.0025 0.0165 ± 0.0062 0.0083 ± 0.0054
mf 0.066 ± 0.024 0.064 ± 0.035 0.062 ± 0.051 0.031 ± 0.018
kPURE 1.02 ± 0.52 0.49 ± 0.21 0.90 ± 0.48 0.40 ± 0.32
umlPURE 1.88 ± 0.95 0.63 ± 0.55 1.08 ± 0.44 0.47 ± 0.15
Al comparar los parámetros PBm   y aB de la capa superficial y subsuperficial no se
encontraron diferencias (prueba de la t de Student  para muestras pareadas; PBm  , P =
0.2; aB,  P = 0.6). Sin embargo, si se encontraron diferencias entre los 4 cuerpos de
agua. Así, la tasa máxima de fotosíntesis (PBm ) y la pendiente inicial no espectral (aB) de
las aguas de la confluencia del Weddell - Scotia (WSC) fueron estadísticamente diferente
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de las de los otros tres cuerpos de agua (PBm , 0.042 > P > 0.01; aB, 0.015 > P > 0.003).
Por el contrario, el parámetro de saturación de luz no espectral (EkPAR) no fue
estadísticamente diferente entre los 4 cuerpos de agua (0.88 > P > 0.46). Asimismo, la
irradiancia media en la capa de mezcla (EumlPAR)  no fue estadísticamente distinta del
parámetro medio de saturación (EkPAR), y esta diferencia es incluso menor cuando las
estaciones con capa de mezcla ³ 150 m no son consideradas (prueba t NS, P = 0.83, ver
también Tabla 3.2). Sin embargo, la media de EumlPAR era ligeramente menor que EkPAR
en las 4 regiones hidrográficas (Tabla 3.2). No obstante, debemos tener en cuenta que aB
no ha sido corregido para la desviación provocada por las lámparas halógenas de
tungsteno utilizadas en las incubaciones y entonces  las pendientes son aproximadamente
entre 15 % y 40 % mayores que las pendientes limitadas por luz calculadas considerando
los efectos de las lámparas (Kyewalyanga et al. 1997). Por lo tanto, los valores de EkPAR
deben ser incluso menores que aquellos mostrados en la Tabla 3.2 y consecuentemente el
fitoplancton debe estar limitado por la luz al considerar la irradiancia PAR. Esto significa
que  pequeñas diferencias en intensidad de luz PAR pueden tener importantes
consecuencias en la fijación del carbono, puesto que pequeños incrementos o descensos
en la intensidad de luz pueden derivar la fijación de carbono por el fitoplancton de la
región limitada por la luz a la región saturada en las relaciones fotosíntesis-luz y
viceversa. Esto podría causar grandes diferencias en las tasas de producción primaria
dadas las fuertes pendientes de las curvas fotosíntesis - luz.
  3.3.3. Máximo rendimiento cuántico
El máximo rendimiento cuántico de la fijación de carbono [fm, moles C (moles
fotones)-1] en el área de estudio variaba en un factor de 9, oscilando entre casi el 10 %
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hasta el 90 % del valor máximo teórico de 0.125 moles C (moles fotones)-1 (Fig. 3.8). La
distribución de fm en ambas capas, superficie y máximo subsuperficial de fluorescencia,
fueron muy similares. De hecho, un test de la t de Student para 2 muestras no encontró
diferencias significativas (fm = 0.06 ± 0.036, P = 0.95). Los valores de fm en superficie y
en las muestras subsuperficiales mostraron una gran similitud en las regiones I-E, B-W y
WSC (0.75> p> 0.57), mientras que en las aguas B-B no se encontró tanta semejanza ( P
= 0.06), posiblemente debido a que la influencia  de las aguas de WSC en la región del
B-B era mucho mayor en la superficie que a mayores profundidades. El valor medio 0.06
moles C (moles fotones)-1, puede considerarse un valor típico de una población de
fitoplancton desarrollándose sin limitación de nutrientes (Cleveland et al. 1989; Platt et
al. 1992). Los valores más altos [> 0.06 moles C ( moles fotones)-1] se encontraron en la
plataforma costera próximo a la Isla dÚrville, en las estaciones de la región I-E próximo
a el hielo, y en la estructura frontal (aguas de B-B) situadas entre la Isla del Rey Jorge y
la Isla Elefante. Los valores más bajos de fm [< 0.03 moles C (moles fotones)-1] estaban
en las estaciones de la confluencia del Weddell - Scotia, mientras  que la parte central del
área de estudio, ocupada por aguas del B-W y aguas del I-E con una alta influencia del
mar de Weddell, tenían valores intermedios (0.03 < fm > .06). La variabilidad de fm en
estas aguas Antárticas fue similar a la encontrada en estudios previos de otras aguas con
características muy distintas, como son aquellas de la corriente de California (Sosik
1996), de la ensenada del sur de California (Schofield et al. 1991, 1993), y del Mar de
los Sargazos (Cleveland et al. 1989).











































Figura 3.8. Distribución de el rendimiento cuántico [φm, moles C (moles fotones)-1] en
aguas superficiales (5-10 m) y subsuperficiales (30-70 m).
Varios autores (Cleveland et al. 1989; Chalup y Laws 1990; Sosik y Mitchell 1994;
Sosik 1996) han sugerido que condiciones ambientales tales como  la intensidad de luz,
temperatura y disponibilidad de nutrientes pueden afectar al máximo rendimiento cuántico.
Nosotros aquí no encontramos ninguna correlación significativa, ni realizando análisis de
regresión simple ni múltiple, entre el máximo rendimiento cuántico y las
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variables ambientales citadas anteriormente, probablemente porque la luz media en la
capa de mezcla (EumlPAR, Tabla 3.2) y la temperatura de la columna de agua (Fig. 3.7)  no
eran extremadamente diferentes entre los 4 cuerpos de agua. La concentración de las
sales nutrientes  no era limitante,  sin embargo el promedio tan bajo de fm en las guas de
WSC [0.03 mol C(mol fotones)-1, Tabla 3.2] podrían atribuirse a una limitación por
hierro. Este máximo rendimiento cuántico promedio de WSC fue significativamente
menor que los de las otras tres regiones (prueba de la t de Student, 0.013 < P < 0.03). La
limitación por hierro parece ser importante en la región de confluencia del Weddell -
Scotia (de Baar et al. 1995). El valor medio de fm es 0.03 moles C (moles fotones)-1 e
WSC (Tabla 3.2) es un 25 % del fm máximo teórico, y además está muy próximo al valor
encontrado por Lindley et al. (1995) para aguas del Pacifico ecuatorial donde no existía
limitación por nitrato pero sí por hierro. Por el contrario, los fm medios para los otros 3
cuerpos de agua (> 0.06 mol C mol fotones-1, Tabla 3.2) son valores compatibles con
aquellos de poblaciones de fitoplancton desarrollándose  sin limitaciones de micro y
macro- nutrientes (Cleveland et al. 1989, Platt et al. 1992, Lindley et al. 1995).
3.3.4. Régimen de luz en la columna de agua
La variabilidad de los espectros de absorción del fitoplancton fue alta tanto en
muestras superficiales como subsuperficiales (Fig. 3.9); pero pese a esta variabilidad, no
había diferencias significativas en el coeficiente de absorción medio en las dos
profundidades dentro de cada región hidrográfica (0.2 > P > 0.3). Como consecuencia, el
coeficiente de absorción medio en las dos profundidades no fue estadísticamente
diferente, como revela la prueba de la t de Student (pha = 0.012 ± 0.007 m
-1, P = 0.4).
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Puesto que no hubo diferencias entre las muestras de superficie y de sub superficie, éstas
se agruparon  y se analizaron las diferencias entre las 4 regiones. Se encontraron,
entonces, diferencias significativas entre el coeficiente de absorción medio de B-B, B-W
y WSC (0.012 < P < 0.02) y I-E, WSC y B-W (0.007 < P < 0.02) (Tabla 3.2). Los
coeficientes de absorción medios de las regiones I-E y B-B no fueron estadísticamente
diferentes (prueba de la t de Student,  P = 0.63) al igual que los pha  de B-W y WSC (P
= 0.96) . De acuerdo con la distribución de clorofila, pha  fue mayor en estas regiones
(B-B y I-E, Tabla 3.2) con una mayor concentración de clorofila.
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Figura 3.9. Espectros de absorción del fitoplancton en aguas superficiales (5-
10 m) y subsuperficiales (30-70 m)
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La ausencia de diferencias significativas en pha  entre las capas superficial y
subsuperficial  nos permitió estimar la irradiancia media absorbida por el fitoplancton en
la capa de mezcla EumlPUR (Tabla 3.2):




donde pha  es la media de los dos espectros de absorción del fitoplancton en la columna
de agua.
El parámetro de saturación de luz espectral (EkPUR µmol m-3 s-1), al contrario que
el parámetro de saturación de luz blanca (EkPAR, µmol m-2 s-1), muestran diferencias
significativas entre las distintas regiones hidrográficas (Tabla 3.2). Las aguas de
Bransfield- Bellingshausen tienen un mayor EkPUR  que las aguas de B-W y WSC (prueba
de la t de Student, 0.018 < P < 0.016), mientras EkPUR  de B-W y WSC no fueron
significativamente distintas (prueba de la t de Student NS, P = 0.59). Los EkPur en la
región I-E eran más parecidos a los EkPUR de B-B (P = 0.66) que los de B-W y WSC (P
= 0.06).  La luz espectral media absorbida por el fitoplancton en la capa de mezcla
muestra una pauta similar (EumlPUR, Tabla 3.2), donde B-W y WSC no muestran
diferencias (P = 0.40) y EumlPUR de B-B fue significativamente mayor que aquellos de B-
W y WSC (0.03 < P < 0.04). Estas diferencias de EumlPUR  de las regiones hidrográficas
pueden ser atribuidas a las diferencias encontradas en los espectros de absorción del
fitoplancton, porque EkPAR  y EumlPAR fueron semejantes en las 4 regiones.  En realidad
pha  muestra el mismo patrón de comportamiento que EkPUR  y EumlPUR (Tabla 3.2). Pese
de las diferencias existentes entre EkPUR  y EumlPUR (Tabla 3.2). Pese a las diferencias
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existentes entre EkPUR y EumlPUR entre las distintas regiones, no se encontraron diferencias
entre ambas variables al  comparar todas las muestras juntas (kPURE = 0.67± 0.43;
umlPURE = 0.96 ± 0.78; P = 0.11) o dentro de cada respectiva región (Tabla 3.1; 0.12 < P
< 0.70). La similitud entre kPURE  y umlPURE  fue mayor en las aguas de Weddell-Scotia (P
= 0.70) y menor en las aguas de Bransfield - Belllingshausen (P = 0.12). Al comparar
EumlPUR con EkPUR ocurre lo contrario de lo que sucedía cuando se comparaban EkPAR con
EumlPAR; esto es, la luz espectral media absorbida por el fitoplancton en la capa de mezcla
(EumlPUR) fue siempre ligeramente mayor que el parámetro de saturación de la luz
espectral (EkPUR), lo que sugiere que la fotosíntesis no está limitada por la luz. Este hecho
apoya y confirma la hipótesis previamente avanzada por (Figueiras et al. 1994, 1998) que
la fijación de carbono por parte del fitoplancton en aguas Antárticas que se encuentren
bien mezcladas ocurre a la tasa máxima.
3.3.5 Evidencias de que no hay limitación por la luz. Rendimiento cuántico de la
columna de agua
Otro modo de confirmar si la fotosíntesis se encuentra limitada por la luz o por el
contrario sucede en condiciones de luz saturante es comparando los máximos
rendimientos cuánticos frente a los rendimientos cuánticos in situ. De acuerdo con la
definición de rendimiento cuántico (moles de carbono fijados por moles de fotones
absorbidos) éste será máximo cuando las condiciones de luz sean limitantes ya que la
eficiencia con la que se utiliza la luz absorbida para fijar  carbono es  máxima. Por lo
tanto, cuando la fotosíntesis ocurra en condiciones de luz limitante, el rendimiento
cuántico in situ será igual al máximo rendimiento cuántico, puesto que la fotosíntesis está
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ocurriendo en la región la curva P-E limitada por la luz.  Mientras que cuando la
fotosíntesis transcurra en condiciones de saturación de luz en el rendimiento cuántico in
situ será menor que fm.






donde P (ver ec. 3.11 en el siguiente apartado) y EPUR están expresados en unidades de
moles C m-3 d-1 y moles fotones m-3 d-1 respectivamente y se calcularon para la capa
fótica y para la capa de mezcla (Figura 3.10). La media de los rendimientos cuánticos en
la capa  fótica [0.03 mol C(mol fotones)-1] no fue significativamente distinta (P = 0.18)
de la media de aquellos en la capa de mezcla superficial y ambas eran menores (P <
0.001) que los  máximos rendimientos cuánticos (Fig. 3.11). Estos rendimientos
cuánticos operacionales, que eran significativamente mas bajos (P < 0.001) que la media
de fm  = 0.06, confirman que la fijación de carbono en el fitoplancton Antártico tiene
lugar en condiciones de saturación de luz, como ya se había sugerido previamente a
partir de los parámetros fotosintéticos no espectrales (Figueiras et al. 1994, 1998) y en la
sección anterior a través de la comparación de EkPUR y Euml PUR. Si  eso no fuese cierto, el
rendimiento cuántico in situ no sería significativamente más bajo que el máximo
rendimiento cuántico.
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Irradiance media absorbida por el fitoplancton
(moles fotones m-3 dia-1)











































Y = (0.03 ± 0.0022)X      r2 = 0.67
Capa fótica
Irradiancia media absorbida por el fitoplancton
(moles fotones m-3 dia-1)












































Y = (0.027 ± 0.0022)X      r2 = 0.73
UML
Figura 3.10. Producción primaria media de la columna de agua frente a la luz absorbida por
el fitoplancton en la capa fótica y en la capa de mezcla (UML). Las ecuaciones son las del
modelo II de regresión lineal. Las pendientes son los rendimientos cuánticos promedios en
cada respectiva columna de agua.
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φm moles C (moles fotones)-1
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Figura 3.11. Rendimiento cuántico medio in situ frente a máximo rendimiento cuántico en
la capa fótica y en la capa de mezcla (UML). La línea continua es la recta 1:1
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3.3.6. Producción primaria
La producción primaria integrada con la profundidad en cada estación (P) fue
calculada  de acuerdo con:
( )[ ]dzEEPChlDP z kPURPURBm∫ −−⋅⋅= 0 exp1 (3.11)
donde la duración del día, D, es  24 horas ya que la irradiancia se promedió para
este período de tiempo. La profundidad de integración considerada fue la profundidad
de la capa fótica en las estaciones donde la profundidad del1 % de la luz era mayor que
la profundidad de la capa de mezcla (Zuml), y fue Zuml en aquellas estaciones donde la
capa fótica era menos profunda que la capa de mezcla.
La producción primaria en el área de estudio fue altamente variable (Fig. 3.12)
abarcando valores típicos de aguas oligotróficas, de los más productivos sistemas de
afloramiento y  de regiones Antárticas con altas concentraciones de clorofila (Boyton et
al. 1982; Boyd et al. 1995; Bury et al. 1995). La distribución de la producción primaria
integrada reflejaba la existencia de las distintas estructuras hidrográficas en el área. Los
valores más altos (> 2000 mg C m-2 d-1) se encontraban en aguas estratificadas con
influencia del mar de Bellinghausen y en las aguas costeras próximas de la Isla de
d’Urville, donde la concentración de clorofila y el máximo rendimiento cuántico fueron
relativamente elevados (Figs. 3.4 y 3.8). Estos valores altos de producción primaria son





















Figura 3.12. Distribución de la producción primaria integrada (mg C m-2día-1)
(Mandelli y Burkholder 1966; Holm-Hansen y Mitchell 1991). Las aguas de la
confluencia del mares de Weddell y  Scotia, que tienen el menor φm de todo el área de
muestreo (Fig. 3.8) muestran también los menores valores de producción primaria
integrada (Fig. 3.12).
Se comparó la producción primaria integrada calculada considerando la
irradiancia PAR con la calculada considerando la luz espectral y la luz absorbida por el
fitoplancton (ecuación 3.11), y se encontró una buena correlación entre ambas
estimaciones (Fig. 3.13). Pese a ello, la producción primaria calculada utilizando la luz
PAR fue un 24 % menor que la derivada de la irradiancia PUR. Esta diferencia entre
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ambas estimaciones debe ser atribuida a que cuando se estiman los parámetros
fotosintéticos considerando la irradiancia PAR puede ocurrir limitación por luz,
mientras que cuando se utiliza la luz espectral la respuesta fotosintética está en
condiciones de saturación de luz (ver texto anterior y Tabla 3.2).
Producción primaria espectral (mg C m-2 d-1) 






























Y = (0.76 ± 0.02)X           r2 = 0.91
Figura 3.13. Comparación entre la producción primaria integrada estimada
utilizando la luz PAR y la luz espectral en la columna de agua. La ecuación es la del modelo
II de regresión lineal.
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3.4. CONCLUSIONES
Los parámetros bio-ópticos determinados en la cuenca Este del estrecho del
Bransfield (Antártida) indican que la fotosíntesis del fitoplancton en la capa de mezcla
de estas aguas no se encuentra limitada por la luz. Esto se deduce de la similitud
encontrada entre los parámetros de saturación de luz de las curvas de fotosíntesis - luz,
tanto espectrales como no espectrales ( kPURE , kPARE ) y la correspondiente irradiancia
media de la capa de mezcla ( umlPURE , umlPARE ). Sin embargo, las relaciones fotosíntesis -
luz no espectrales muestran una pequeña limitación por luz mientras que las  relaciones
P-E espectrales indican saturación de luz, y como la fotosíntesis tiene lugar en niveles
de luz próximos al parámetro de saturación, la producción primaria calculada utilizando
los parámetros de las curvas  no espectrales pueden estar subestimada. En este trabajo la
subestimación alcanzó  hasta un 24 %, lo que nos indica que estas diferencias pueden
tener importantes consecuencias en el modelado de los flujos de carbono en los mares
del Sur. Por lo tanto, esto sugiere que la producción primaria debería ser calculada a
partir de las relaciones espectrales de fotosíntesis - luz. El rendimiento cuántico de la
columna de agua también corrobora la conclusión de que la incorporación de carbono
no estaba limitada por la luz. Por otra parte, los máximos rendimientos cuánticos
indican que la limitación por hierro de la fotosíntesis  no debe ser importante en las
aguas de la plataforma continental como tampoco en las aguas de deshielo, pero puede
suceder en las regiones de la confluencia Weddell- Scotia tal y como ya se ha sugerido
previamente (de Baar et al. 1995).
CAPÍTULO CUARTO
Variación espacial y temporal de los parámetros fotosintéticos
y de la producción primaria en el Noroeste de la Península
Ibérica.
4.1. INTRODUCCIÓN
El estudio de las relaciones entre la fijación de carbono y la luz (curvas P-E)
ayuda a entender mejor la ecología y la fisiología del fitoplancton (Platt y Jassby 1976;
Fasham y Platt 1983; Neale y  Richerson 1987), al mismo tiempo que constituyen una
herramienta que permite estimar la producción primaria en el océano (Dower et al.,
1996; Morel et al. 1996). Los parámetros derivados de estas relaciones incluyen una
medida de la máxima capacidad fotosintética [BmP , mgC (mgChl)
-1 h-1], y una medida de
la eficiencia fotosintética en condiciones de limitación por luz, y que puede expresarse
en función de la luz disponible [Ba , mgC (mgChl)-1 h-1 (mmol m-2 s-1)-1] o en función de
la luz absorbida por el fitoplancton [fm, moles C fijado (moles fotones absorbidos)-1].
Un parámetro adicional derivado de los dos anteriores es la luz de saturación de la
fotosíntesis, que también se puede expresar como luz disponible (EkPAR = BBmP a ,
mmol m-2 s-1) o como luz absorbida (EkPUR = mmP f , que con el apropiado cambio de
unidades en mP  tiene unidades de mmol m
-3 s-1). Con la determinación de estos
parámetros de las relaciones fotosíntesis – luz se puede obtener información esencial
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para definir la variabilidad espacial y temporal de la producción primaria tanto en
condiciones de saturación de luz como en situaciones de limitación. Estos parámetros
también son esenciales para el desarrollo de los algoritmos que permiten estimar la
producción primaria a partir de la información suministrada por los satélites (Lohrenz et
al. 1988; Platt y Sathyendranath 1988; Platt 1986; Balch et al 1992; Platt et al 1991;
Zaneveld et al. 1993; Longhurst et al 1995).
Aunque la luz es un parámetro esencial en la estimación de las tasas de
producción primaria a partir de las relaciones fotosíntesis – luz, en la mayoría de los
casos tan sólo se considera la cantidad de energía disponible dentro del espectro de luz
visible (intensidad de radiación fotosintéticamente disponible PAR = 400 - 700 nm) y
normalmente no se tienen en cuenta las variaciones espectrales de la luz PAR. La
absorción de luz por el fitoplancton normalmente domina la variabilidad óptica en las
capas más superficiales de la columna de agua, y contribuye a la atenuación de la luz
con la profundidad (Platt y Jassby 1976; Megard et al 1979; Babin et al 1993). Se
conoce que la absorción de luz por parte del fitoplancton  presenta un amplio rango de
variación de unos a otros cuerpos de agua y la estimación de los coeficientes de
absorción de las células del fitoplancton es objeto de actual interés para muchos
investigadores (Sathyendranath et al. 1987; Bricaud et al. 1995; Lutz et al. 1996;). La
determinación de las tasas de producción primaria teniendo en cuenta la variación
espectral diaria de la penetración de la luz en la columna de agua y la luz absorbida por
el fitoplancton permiten estimaciones mucho más realistas que las realizadas
considerando luz PAR (Lewis et al. 1985a; Babin et al. 1993; Kyewalyanga et al. 1997).
Repetidas veces se ha argumentado (Harding et al. 1981; Harding et al. 1982;
Côte y Platt 1983) la gran importancia que las variaciones temporales de corta escala
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incluso variaciones diarias) de los parámetros fotosintéticos pueden tener en las
estimaciones de producción primaria. Sin embargo, existe poca información sobre la
importancia relativa que estas variaciones diarias de corta escala tienen cuando se
comparan con las grandes variaciones espaciales e incluso temporales de mayor escala
impuestas por el afloramiento. Conocer esto es fundamental a la hora de planificar
futuros estudios. Dependiendo de la importancia relativa de un tipo u otro de
variabilidad, el plan de observaciones debería dirigirse hacia un mayor esfuerzo en
cubrir un área más extensa o dedicar más tiempo al estudio de las variaciones
temporales de corta escala.
En este capítulo se describen las variaciones espaciales y temporales (de diversas
escalas) de los parámetros fotosintéticos en aguas del noroeste de Galicia durante la
época de afloramiento, y se discute la importancia que estas variaciones pueden tener en
las estimaciones de la producción primaria.
El noroeste de la península Ibérica está incluido dentro del sistema de
afloramiento del noroeste de Africa. Desde mayo a octubre, el anticiclón de las Azores
está localizado en el Atlántico Central y la intensidad de la zona de bajas presiones de
Islandia disminuye, provocando la predominancia de vientos del norte que causan el
afloramiento costero (Fraga, 1981; Blanton et al., 1987). De Octubre a Abril, el
gradiente de presión provoca vientos hacia el norte, caracterizándose la circulación
durante dichos meses por el desplazamiento de aguas cálidas y salinas hacia el polo
(Ambar et al. 1984; Frouin et al., 1990). El marcado cambio de la orientación de la línea
de costa en cabo Finisterre permite una intensificación del afloramiento (Fraga, 1981;
Fraga et al., 1982; Blanton et al., 1984), el cual está, a su vez, reforzado con el frente
subsuperficial causado por la convergencia del agua Central Nor - Atlántica del Este
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(ACNAE) procedente del sur, con el agua Central del Golfo de Vizcaya (Fraga et al.,
1982). A medida que la época de afloramiento avanza, el centro del afloramiento en esta
zona, se extiende hacia la plataforma, llegando a formarse un gran “filamento” que,
presumiblemente, contribuye a los procesos de intercambio entre la plataforma y el
océano (Haynes et al., 1993).
4.2. MATERIAL Y MÉTODOS
Con el fin de estudiar la variabilidad espacial y temporal de los distintos
parámetros fotosintéticos del fitoplancton se realizó la campaña AMBAR en la costa
noroeste de Galicia a bordo del buque oceanográfico Cornide de Saavedra durante la
primavera de 1994. Se tomaron muestras en 38 estaciones distribuidas a lo largo de un
transecto que atraviesa el frente de talud (fig. 4.1). Dicho transecto se visitó dos veces
durante la campaña. La primera vez se muestreó hasta la estación 24, mientras que
durante la repetición de la sección se añadieron dos estaciones más para poder definir
con mayor claridad las distintas variables hidrográficas. La estación costera y la
estación del talud se muestrearon 7 y 5 veces respectivamente a lo largo de la campaña.
En la estación costera C se realizó un ciclo diario que sirvió para el estudio de las
variaciones de los parámetros fotosintéticos a lo largo de un día. Además el muestreo
reiterado en la estación costera permitió el estudio de la variación temporal tanto a lo
largo del día como entre días de los parámetros bio-ópticos (PBm, aB y fm).
 En todas las estaciones (fig. 4.1) se realizaron perfiles verticales de temperatura,
salinidad y fluorescencia con una sonda CTD Seabird SB-25 que, además, estaba
equipada con un sensor de luz PAR.
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El muestreo de las variables bio-ópticas se hizo en 20 estaciones distribuidas  a
lo largo de la sección (cuadrados en la figura 4.1). Las muestras se tomaron en dos
profundidades, superficie (0-10 m) y en el máximo de clorofila (normalmente situado
entre 20-30 m). En algunas estaciones se muestreo una profundidad adicional (50 m).
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8º 30’    W9º 00’9º 30’
Figura 4.1. Mapa del área de estudio durante la campaña AMBAR. Los cuadrados
muestran las posiciones de las estaciones donde se realizaron medidas bio-ópticas. La
batimetría (en metros) también se muestra en la figura.
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4.2.1. Concentración de clorofila
Para la  determinación de la concentración de clorofila se filtraron 100 ml. de
agua de mar sobre un filtro GF/F (filtro de fibra de vidrio). Los filtros se congelaban
durante 12 horas para después añadirles acetona al 90 % y refrigerarlos a 4 ºC en
oscuridad durante 5 horas. La concentración de clorofila se determinó por fluorimetría
mediante el método de Yentsch y Menzed (1963), con la modificación de Holm-Hansen
et al. (1965).
4.2.2. Composición del fitoplancton
Para la identificación y recuento de los organismos microplanctonicos se
emplearon cámaras de sedimentación de fondo móvil (Utermöhl, 1958). El volumen y
tiempo de sedimentación dependía de la concentración de biomasa de la muestra.
Cuando fue posible, los organismos se identificaron hasta el nivel de especie. Para
contar las especies identificadas se empleó la técnica de Utermöhl (1958). Se usaron dos
transectos con aumentos de 400x y 250x para contar las especies pequeñas, y las formas
más grandes se contaron en toda la placa con el aumento de 100x.
4.2.3. Medidas del coeficiente de absorción del fitoplancton
Para la determinación de los coeficientes de absorción del fitoplancton se
filtraron entre 200 y 1000 ml de agua de mar en filtros de fibra de vidrio Whatmann
GF/F. La absorción de luz por parte de todo el material particulado retenido en el filtro
[ap(l), donde l  varía entre 400 nm y 700 nm] se determinó con un espectrofotómetro
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Beckman DU 650, utilizando la técnica de Yentsch (1962) modificada por Mitchell y
Kiefer (1984, 1988). La absorción de los pigmentos fotosintéticos, aph(l) se obtuvo a
partir de ap(l) sustrayendo la absorción debida a detritus ad(l) de acuerdo con Kishino
et al. (1985). Todas las medidas se corrigieron para el efecto de amplificación del paso
de luz causado por la dispersión que se origina en el filtro (capitulo 1, Arbones et al.
1996).
4.2.4. Penetración de la luz en la columna de agua
Los perfiles de la radiación fotosintéticamente activa se midieron con un sensor
esférico Bio-spherical instalado en la sonda CTD. La radiación PAR diaria se medió,
durante todo el periodo de muestreo, a intervalos de 1 minuto con un sensor Li-Cor Li-
190SA situado en la cubierta del barco. Dichas lecturas se integraron en periodos de una
hora para obtener la radiación incidente en la superficie del mar.
Adicionalmente, se hicieron perfiles de radiación espectral fotosintéticamente
activa [PAR(l)] mediante un espectrorradiómetro Li-Cor Li-1800. Las medidas se
realizaron entre 1 y 75 m de profundidad y desde 350 a 750 nm de longitud de onda con
un intervalo de 1 nm. Las medidas de luz espectral se realizaron a intervalos de
profundidad variable, en los primeros metros de la columna de agua, donde la variación
de la luz es mayor, se midió cada 2 metros, posteriormente cada 5 metros y por último
cada 10 metros.
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4.2.5. Modelado de la irradiancia espectral
La radiación espectral descendente en la columna de agua sólo se pudo medir
una vez en cada estación de muestreo, pero la luz incidente en la superficie del mar y en
la columna de agua varía a lo largo del día, con la situación geográfica y de un día para
otro. Como la fijación de carbono está influenciada por la intensidad y la calidad de la
luz cuando esta es limitante, se modeló la distribución espectral de la luz con el objeto
de tener una visión más realista de la tasa de producción primaria diaria.
La intensidad de la radiación solar en la superficie del mar así como su variación
son dependientes del tiempo. Para cada lugar, día y hora, la elevación solar se calcula
por un procedimiento estándar (Spencer 1971). La componente directa y difusa de la
irradiancia espectral al nivel del mar se estimó mediante el modelo de transmisión
atmosférica de Bird (1984), el cual supone ausencia total de nubosidad. La variación
estacional de la irradiancia solar extraterrestre se calculó utilizando los datos de
Thekaekara (1977). El modelado de la irradiancia se realizó para cada estación de
muestreo de la campaña y para cada hora del día. La irradiancia obtenida a través del
modelo de Bird se normalizó a la irradiancia medida en cubierta a cada intervalo de 1
hora. La perdida de irradiancia por reflexión y refracción en la interfase aire-agua (t) se
calculó a partir de las medidas realizadas in situ por encima y por debajo de la superficie
del mar en cada una de las estaciones de muestreo. Se utilizó el t m dio de la campaña
para estimar la irradiancia justo debajo del agua a 0 metros. Las medidas de irradiancia
espectral bajo el agua realizadas con el Li-Cor Li-1800 se utilizaron para estimar el
coeficiente de atenuación espectral [K(l), m-1] de cada estación.
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Por último, la irradianci espectral en la columna de agua a cada hora del día,
profundidad y estación, PAR(t, l), fue estimada aplicando t y K(l) al espectro de
irradiancia normalizado en la superficie del mar.
ZKetEtzE )(),,0(),,( lll -- ×= (4.1)
donde E(0-,t,l) es la irradiancia espectral bajo la superficie del agua obtenida a través de
la ecuación: E(0-,t,l) = E(0+,t,l)·t
La figura 4.2 muestra la irradiancia medida in situ y los valores de irradiancia
estimados (µmol m-2 s-1) en 3 días y a varias profundidades (superficie, 5, 10, 20 y 30
metros) en la estación costera C de la campaña AMBAR. Puede observarse como los
espectros de luz estimados muestran un alto grado de correspondencia con los espectros
medidos.
La radiación espectral absorbida por el fitoplancton [EPUR, (µmol m-3 s-1)],
representa la fracción de PAR que es absorbida por el fitoplancton en un volumen de
agua por unidad de tiempo. Para estimar EPUR es pues necesario conocer el coeficiente
de absorción espectral del fitoplancton, aph(l).
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Figura 4.2. Valores de la irradiancia  (µmol m-2s-1) durante 3 días diferentes y a
varias profundidades (0, 5, 10, 20, 30 m) en la estación C (costera). La línea continua
representa las medidas de irradiancia in situ; Las líneas discontinuas indican los valores de
irradiancia espectral estimada.
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4.2.6. Parámetros de las curvas fotosíntesis - luz.
Las muestras de cada profundidad se incubaron durante 2-3 horas a temperatura
in situ bajo un gradiente de 14 intensidades de luz. A cada una de las 14 submuestras de
75 ml se les añadía 5 mCi de bicarbonato marcado con 14C. Las incubaciones se
realizaron en incubadores lineales refrigerados con agua e iluminados en la parte frontal
con lámparas halógenas de tungsteno (50 W, 12 V) que poseían un reflector dicróico y
cubierta de cristal. Una vez transcurrido el tiempo de incubación, el material suspendido
se filtraba a baja presión sobre filtros de fibra de vidrio. Los filtros húmedos eran
expuestos a vapores de HCl concentrado durante 12 horas. Las dpm (desintegraciones
por minuto) se midieron en un contador Packard. El “quenching” se corrigió utilizando
el método del patrón externo y la relación de canales. Para estimar los parámetros
fotosintéticos no espectrales (BmP , 
Ba , EkPAR) los datos se ajustaron a la ecuación de
Webb et al . (1974) si no había fotoinhibición, ó a la de Platt et al., (1980) si la había.
El  máximo rendimiento cuántico de la fijación de carbono [fm, moles C fijados
(moles de fotones absorbidos)-1] se estimó ajustando la tasa de fotosíntesis P (mg C m-3
h-1) a la radiación fotosintética absorbida por el fitoplancton [EPUR (µm l m-3 s-1)]:
( )[ ]P P E Pz m m PUR m= - - ×1 exp 'f (4.3)
donde  fm = 0.0231· f m´. El factor  de conversión  transforma  los miligramos de
carbono a moles, los micromoles de fotones a moles y las horas a segundos. Como la
máxima tasa de fotosíntesis (mP ) es independiente de la longitud de onda de la luz
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(Pickett y Myers 1966) entonces Bmm PChlP = .
El parámetro de saturación para la radiación absorbida por el fitoplancton
[ ´mmkPUR PE f= , (µmol m
-3 s-1)]  es análogo al parámetro de saturación [kPARE , (µmol
m-2 s-1)] para luz  PAR.
4.2.7. Producción primaria; modelo de integración
La producción primaria se integró en la capa fótica (la profundidad de la capa
fótica considerada fue la de la profundidad del 1 % de la irradiancia superficial) y en el
tiempo (24 horas) para determinar la producción primaria diaria de la columna de agua.
También se consideró la variación de la  luz espectral a lo largo de cada día.














mtz dtdzzEztEzPzChlaP l  (4.4)
donde la dependencia espectral de la fotosíntesis está incluida en PURE  y en kPURE .
4.3. RESULTADOS Y DISCUSIÓN
4.3.1. Hidrografía durante la campaña Ambar
En las estaciones C (estación costera) y T (estación del talud) se estudió la
variabilidad temporal. Estas estaciones se muestrearon durante varios días visitándolas
varias veces, a diferentes horas, un mismo día. Las distribuciones de temperatura, s t y
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de la concentración de clorofila se muestran en la figura 4.3. En ambas estaciones se
observan elevaciones y hundimientos. Coincidiendo con los hundimientos se asocian las
concentraciones de clorofila más elevadas, sugiriendo que se trata de sucesos de
convergencia de mesoescala. En la estación C la concentración de clorofila presenta un
máximo superficial mientras que la estación del talud (Estación T) los máximos de
clorofila se encuentran en la capa subsuperficial.
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Figura 4.3. Distribuciones temporales de temperatura, sigma-t y concentración de
clorofila en las estaciones costera (C) y del talud (T).
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En la figura 4.4 se muestra las distribuciones verticales de temperatura, st y
concentración de clorofila a lo largo de los dos transectos perpendiculares a la línea de
costa realizados los días 14 y 16 de Mayo de 1994. En las distribuciones de temperatura
puede observarse una fuerte estratificación fuera del talud (estación T), mientras que las
estaciones más costeras se encontraban algo más mezcladas. Separando las aguas
costeras de las oceánicas existía un incipiente frente de densidad. Dicha estructura, que
se observó durante los dos días, muestra una compleja topología, lo que sugiere una
fuerte influencia de procesos hidrodinámicos.





























































































Figura 4.4. Distribuciones verticales de la temperatura, sigma-t y concentración de
clorofila aen la sección central que atraviesa la plataforma costera y talud desde la costa
hasta el océano. Entre ambas distribuciones transcurrieron dos días y el número de
estaciones muestreadas se incrementó en la segunda sección.
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En la región oceánica, entre las estaciones 23 y 24, se observó el 14 de Mayo
una mancha de clorofila de concentración superior a 4 mg m-3. Dos días mas tarde, al
repetir la sección, se vio que la mancha de fitoplancton se había hundido unos 15 m,
probablemente debido a la convergencia de corrientes superficiales próximas al talud,
tal y como parece deducirse del hundimiento observado en las isolíneas de temperatura
y densidad.
4.3.2. Composición del plancton
En todo el área de muestreo dominaban las especies de pequeño tamaño,
principalmente monadas y diatomeas pequeñas. Cryptomonas, Pseudo-nitzschia
pungens y Solenicola setigera no tenía una presencia destacable pero sin embargo
aparecían en la mayoría de las estaciones.
La población de fitoplancton encontrada en la estación costera (Est. C) estaba
compuesta principalmente por monadas, con una abundancia nunca inferior al 60 % en
todos los muestreos. Cryptomonas, diatomeas pennadas y  pequeños dinoflagelados eran
los grupos de especies que seguían en orden de importancia, aunque en cantidades un
orden de magnitud inferior a las monadas.
En la estación del talud (Est. T), la población de fitoplancton presentó un cambio
de poblaciones a lo largo de la campaña. Los primeros días de muestreo la población
estaba compuesta por diatomeas (principalmente Pseudo-nitzschia pungens), Solenicola
setigera y monadas. Las monadas fueron paulatinamente más numerosas hasta que al
final del muestreo llegaron a ser el grupo dominante. Destacar que en la estación T10,
con una clara abundancia de pequeños flagelados, la población de fitoplancton difiere
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completamente de aquellas poblaciones encontradas durante los días anteriores y
posteriores.
4.3.3. Relaciones fotosíntesis - irradiancia
Los parámetros fotosintéticos obtenidos para las 35 curvas de fotosíntesis -
irradiancia (P-E) (Tabla 4.1) realizadas durante la campaña AMBAR, presenta valores
similares a aquellos encontrados en trabajos anteriores en esa misma región (Figueiras,
comunicación personal). La tasa máxima de fotosíntesis (BmP ) variaba desde 0.55 (Est.
16 a 50 m de profundidad) hasta 10.34 mgC (mgChl)-1 h-1 (est. 12 en superficie), siendo
su valor medio de 2.74 ± 1.95. La pendiente inicial de las curvas P-E, aB, varia entre
0.004 (est. 17 a 30 m el 16/5/94) y 0.045 mgC (mg Chl)-1 h-1 (µmol m-2 s-1)-1 (en la
estación 17 en superficie el 17/5/94), con un valor medio de 0.0195 ± 0.0099 durante la
campaña. El  máximo rendimiento cuántico de la fijación de carbono (fm) oscilaba entre
0.020 ± 0.001 moles C (moles fotones)-1 y el máximo teórico de 0.125 ± 0.025 moles C
(moles fotones)-1. El valor medio para toda la campaña fue de  0.07 ± 0.03, lo que
supone un elevado rendimiento medio.
Variación temporal. -Variación a lo largo de un día - La estación costera se muestreó 3
veces (C3, C5, C7) durante el día 12 de mayo lo que permitió realizar un estudio de la
variación de los parámetros fotosintéticos a lo largo de un día. En la figura 4.5 se
muestra el diagrama T-S de los muestreos realizados en la estación C. No se
encontraron diferencias en salinidad durante el transcurso del día y si aparecieron
pequeñas diferencias en la temperatura de la columna de agua debido al calentamiento
superficial. Tampoco se encontraron diferencias en la composición de la población del
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fitoplancton como ya se vio en el apartado anterior. Las variaciones a lo largo del día de
los parámetros fotosintéticos en la estación costera  muestran un incremento de Pm
B  a
mediodía (Tabla 4.1) (Harding et al. 1982, Harding et al. 1981). Sin embargo, los
valores medios de Pm
B  a lo largo del día fueron de 1.73 (± 0.4) y el valor medio de Pm
B
en diferentes días fue de 2.45 (± 1.01). La pendiente inicial de la curva P-E, aB, y  fm,
muestran una misma pauta presentando valores altos por la mañana y valores menores a
mediodía. La media diaria de fm para esta estación fue de 0.068 (± 0.044 SD) moles C
(moles de fotones-1) que es el mismo rango que la media de fm para la campaña
AMBAR.
La comparación de los distintos parámetros fotosintéticos a lo largo del día se
realizó a través de la prueba de la t de Student y no se encontraron diferencias
significativas en los parámetros fotosintéticos (Pm
B
, 0.20 < P < 0.98; aB, 0.13 < P< 0.80;
fm,  0.08< P < 0.69) a lo largo de un día.
Est. C
Sal












C3- 12/5 -8 horas
C5- 12/5- 13horas
C7- 12/5- 17horas
 Figura 4.5. Diagrama T-S de los datos obtenidos en la estación costera para las
muestras tomadas a 20 metros de profundidad durante el día 12 y 13 de mayo a diferentes
horas.
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B  ± SE aB    ±  SE r2  EK  ± (SE)  fm  ± (SE)
10/5/94 C1 0 3.85 ± 0.14 0.0220 ± 0.0209 0.97 175 ± 6 0.077  ± 0.007
25 4.19 ± 0.05 0.0340 ± 0.0011 1.00 123 ± 1  0.147  ± 0.004
11/5/94 T4 0 5.33 ± 0.08 0.0295 ± 0.0108 1.00 181 ± 3 0.152  ± 0.005
20 2.17 ± 0.09 0.0170 ± 0.0019 0.97 127 ± 5 0.091  ± 0.010
T6 20 1.37 ± 0.15 0.0054 ± 0.0012 0.92 254 ± 28 0.033  ± 0.007
12/5/94 C3 20 1.33 ± 0.05 0.0267 ± 0.0028 0.94   50 ±  2  0.118  ± 0.012
C5 20 2.13 ± 0.09 0.0074 ± 0.0005 0.99 290 ± 13 0.033  ± 0.002
C7 0  ¾
20 1.72 ± 0.03 0.0202 ± 0.0010 0.99  85 ±  1  0.053 ± 0.001
13/5/94 C12 0 2.21 ± 0.04 0.0280 ± 0.0013 0.99  79 ±  1 0.063 ± 0.001
20 2.48 ± 0.06 0.0357 ± 0.0026 0.98  69 ±  2 0.102 ± 0.001
12A 0 10.34 ± 0.95 0.0280 ± 0.0013 0.99 370 ± 34 0.074 ± 0.013
20 2.44 ± 0.10 0.0074 ± 0.0005 0.99 331 ± 13 0.020 ± 0.001
14/5/94 T9 0 1.80 ± 0.05 0.0178 ± 0.0014 0.97 101 ±  3 0.091  ± 0.007
25 1.69 ± 0.04 0.0337 ± 0.0024 0.98  50 ±  1 0.103  ± 0.007
T10 50 2.17 ± 0.07 0.0143 ± 0.0012 0.98 151 ±  5 0.052  ± 0.004
15/5/94 C14 20 2.86 ± 0.06 0.0289 ± 0.0016 0.99   99 ±  2  0.075 ± 0.004
12B 0 4.21 ± 0.10 0.0323 ± 0.0021 0.99 131 ±  3 0.064  ± 0.004
20 2.14 ± 0.03 0.0184 ± 0.0010 0.99 116 ±  2 0.086  ± 0.004
50 1.12 ± 0.03 0.0178 ± 0.0010 0.99  63 ±  2 0.101  ± 0.005
T11 0 4.30 ± 0.14 0.0246 ± 0.0025 0.98 175 ±  6 0.075  ± 0.007
50 1.42 ± 0.05 0.0128 ± 0.0114 0.98 111 ±  4 0.089  ± 0.008
16/5/94 16 0 2.86 ± 0.08 0.0168 ± 0.0011 0.99 170 ±  5 0.043  ± 0.002
30 0.86 ± 0.03 0.0076 ± 0.0006 0.98 114 ±  3 0.053  ± 0.004
50 0.55 ± 0.02 0.0123 ± 0.0009 0.98   44 ±  0 0.117  ± 0.008
17A 0 4.68 ± 0.19 0.0452 ± 0.0055 0.96 104 ±  4 0.102  ± 0.018
30 1.34 ± 0.04 0.0166 ± 0.0015 0.97   81 ±  2 0.095  ± 0.008
18A 0 3.17 ± 0.08 0.0193 ± 0.0015 0.99 164 ±  4 0.068  ± 0.005
30 1.38 ± 0.03 0.0186 ± 0.0013 0.98   74 ±  2 0.109  ± 0.008
17/5/94 17B 0 0.0132 ± 0.0045 0.89 0.033 ± 0.001
30 1.94 ± 0.10 0.0043 ± 0.0002 0.99 451  ±  24 0.034  ± 0.002
25 0 0.57 ± 0.02 0.0048 ± 0.0004 0.98  117  ±   3 0.044  ± 0.003
60 0.56 ± 0.09 0.0131 ± 0.0027 0.73  43  ±   7 0.125  ± 0.025
18/5/94 18B 0 3.17 ± 0.24 0.0107 ± 0.0016 0.96 297  ±  23 0.027  ± 0.004
30 5.30 ± 0.36 0.0139 ± 0.0014 0.98 381  ±  26 0.025  ± 0.003
19/5/94 C16 0 5.46 ± 0.12 0.0249 ± 0.0013 0.99 220  ±   5 0.051  ± 0.002
Media 2.74 0.01952 154 0.075
Desviación standard 1.95 0.0099 106 0.035
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Variación entre días. El estudio de la variación entre días se realizó comparando
los parámetros fotosintéticos de las estaciones C1, C3, C12 y C14 (20/ 25 m de
profundidad) ya que todas ellas se muestrearon por la mañana. La prueba t de Student
no mostró diferencias significativas (Pm
B , 0.05 < P < 0.74; aB, 0.09 < P < 0.36; fm, 0.06
< P < 0.68) pese a que los valores de la probabilidad en algunos casos son bajos. No
obstante, los valores de la probabilidad son menores  a los encontrados dentro de un
mismo día por lo que la variación de los parámetros fotosintéticos entre días es mayor
que la variación existente a lo largo del día.
Se ha visto que pese a existir una variación diaria de los parámetr s
fotosintéticos encontrándose los valores máximos a mediodía, esta no es significativa.
Dicha periodicidad  es probable que sea debida a ritmos circadianos endógenos de las
células del fitoplancton (Harding et al. 1982), pero no está claro que factores exógenos
como el fotoperiodo, la intensidad de luz y el aporte de nutrientes puedan modificar los
patrones rítmicos. Diversos autores (Doty y Ouri, 1957; Malone, 1971; Harding et al.
1981a, 1981b) han sugerido que los factores ambientales, el estado de crecimiento de
las células y tamaño de las células (asociado con la cinética de la toma y asimilación del
nitrógeno) pueden  influir en la amplitud y tiempo de las variaciones diarias en la
fotosíntesis, pero no todas las generalizaciones han resultado ciertas. Los datos
disponibles para la estación C y T muestran los máximos de aB y Pm
B
 por la mañana ó a
mediodía. Diversos autores (Shimada, 1958; Harris, 1973; Gargas et al., 1979; Platt et
al., 1980) también han observado los parámetros fotosintéticos máximos  por la mañana
y a mediodía. No obstante existen otros estudios en los que los picos de los parámetros
fotosintéticos aparecen por la tarde (Malone 1971; Prézelin y Ley, 1980). Nuestros
resultados aparentemente difieren de aquellos encontrados en investigaciones anteriores
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por Harding et al. (1982), quienes observaron una fuerte correlación entre las
oscilaciones de aB y Pm. Sin embargo, no se han encontrado variaciones significativas
dentro de un mismo día o entre diferentes días.
Variabilidad espacial.- La variabilidad espacial de los parámetros fotosintéticos se
estudió en la columna de agua realizando comparaciones de las distintas variables entre
la capa superficial y la capa subsuperficial. Al comparar los parámetros fotosintéticos
( Pm
B , aB, Ek y fm) de ambas capas  en la estación costera no se encontraron diferencias
significativas entre la capa superficial y la subsuperficial (Pm
B , P = 0.34; aB, P = 0.35;
fm , P = 0.50). Tampoco se encontraron diferencias significativas entre los parámetros de
la capa superficial y subsuperficial en la estación del talud  (Pm
B , P = 0.20; aB, P = 0.24;
fm ,  P = 0.40). Esto permitió comparar ambas estaciones entre sí, y las tasas máximas de
fotosíntesis (Pm
B ) de ambas estaciones no muestran diferencias significativas (prueba t,
P = 0.67). Tampoco aparecen diferencias significativas en los restantes parámetros
fotosintéticos  (aB, P = 0.09; fm P = 0.74). En ambas estaciones la capa superficial de la
columna de agua está mezclada puesto que los parámetros no son estadísticamente
distintos entre ambas capas. Además, al menos durante este periodo del año existe
semejanza en las variables de la estación costera y la estación del talud.
Por último  se estudió la variabilidad espacial de los parámetros fotosintéticos a
lo largo de la sección encontrándose diferencias significativas (Pm
B , 0.004 < P < 0.47;
aB, 0.0002 < P < 0.81;   fm, 0.02 < P <  0.41). La variabilidad espacial de los
parámetros fotosintéticos a lo largo de la sección fue determinante para averiguar el
estado de  la proliferación de fitoplancton encontrada en la región oceánica. Dicha
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proliferación sufrió un hundimiento de unos 15 metros en dos días, lo que podría llevar
a la población a un estado senescente o quizás a que la población se adaptase a las
nuevas condiciones de baja intensidad de luz. Al comparar los parámetros fotosintéticos
de aquellas estaciones situadas mas allá del límite de la plataforma costera (tomados el
16/5/94) se encontraron diferencias en Pm
B  entre las  muestras de superficie y las
muestras subsuperficiales (prueba t de Student, P = 0.02). Sin embargo, no se
encontraron diferencias en la pendiente inicial Ba (P = 0.27) lo que puede ser debido a
cambios en el tamaño de las unidades fotosintéticas (PSU). Prézelin (1981) muestra los
efectos de la alteración en el tamaño de las unidades fotosintéticas. Cuando existe una
adaptación a baja intensidad de luz las células aumentan el tamaño de los centros de
reacción (o unidades fotosintéticas). Como se puede ver en la figura 4.6 (Fig. 29
Prézelin 1981) cuando se produce un aumento en el tamaño de los centros de reacción
de las células Pm
B  disminuye proporcionalmente ya que la irradiancia captada por las
células aumenta y la producción por unidad de clorofila es la misma y se produce un
descenso en Pm
B . Sin embargo, la pendiente inicial de las curvas P-E no presenta dicha
variación. Cuando estudiamos el aumento del tamaño de los centros de reacción
expresando los parámetros fotosintéticos por unidad celular en lugar de expresarlos por
clorofila nos encontramos con que la tasa máxima de fotosíntesis por célula no varía
pese a que el aumento del tamaño de los centros de reacción y la pendiente inicial de la
curva expresada por unidad celular aumenta.
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Figura 4.6. Esquema de las alteraciones en el tamaño de las unidades fotosintéticas  y
los cambios en los parámetros de las curvas P- E, expresados o bien normalizados al número
de células (o normalizados a concentración de clorofila a Representación esquemática de las
relaciones entre las variaciones de  tamaño de las unidades fotosintéticas y los cambios en los
parámetros de las curvas  P-E curves, expresados bien en base al número de células (curva
superior) o bien en base a la concentración de  clorofila (curvas inferiores). Obtenidos de la
publicación de Prézelin 1981 (figura 29).
Para comprobar que la población de fitoplancton encontrada en la región
oceánica se estaba adaptando a las nuevas condiciones de irradiancia  se normalizaron
los parámetros fotosintéticos al número de células. No se encontraron variaciones en la
tasa de fotosíntesis máxima expresada por unidad celular, Pm
C  (prueba t de Student
0.66) y surgieron diferencias significativas en la pendiente inicial también normalizada
al número de células (prueba t de Student 0.03). La  proliferación de fitoplancton que se
hundió unos 15 metros se encontraba adaptada a la menor irradiancia de las aguas más
profundas.
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4.3.4. Producción primaria
La producción primaria diaria en cada estación fue estimada considerando la
irradiancia espectral a cada hora y a cada profundidad.
Primeramente se determinó la profundidad a la cual se encontraba el 1 % de la
irradiancia superficial para cada estación. Esta profundidad es consideraba como la
profundidad de la capa fótica, la cual oscila entre los 50 y los 90 m de profundidad. La
tasa máxima de fotosíntesis normalizada a clorofila, Pm
B
  y el espectro de absorción del
fitoplancton toman valores distintos en la capa de mezcla y en la capa profunda. En
aquellas estaciones en las que no existe capa de mezcla, la producción primaria
integrada era estimada considerando  intervalos de 1 metro desde la superficie hasta la
región afótica. En aquellas estaciones en donde se disponía de los parámetros
fotosintéticos y de los coeficientes de absorción del fitoplancton a una sola profundidad,
dichos parámetros se aplican a toda la columna de agua siempre y cuando las
condiciones físico-químicas de la columna de agua fuesen homogéneas. Los parámetros
fotosintéticos y los espectros de absorción eran interpolados linealmente cuando se
disponía de dichos parámetros a dos profundidades en alguna de las capas consideradas
(capa de mezcla ó capa fótica). Otras variables como es la distribución de biomasa
(concentración de clorofila a) y la irradiancia disponible fueron analizadas a cada metro
de profundidad de la capa fótica.
La producción primaria diaria integrada en la columna de agua hasta la
profundidad de la capa fótica (1 % de la irradiancia incidente en la superficie del mar)
fue calculada como se describió previamente en la sección de material y métodos.
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En la tabla 4.3 mostramos la producción primaria diaria. El valor máximo de
producción primaria diaria (3243 mgC m-2 dia-1) fue encontrado en la estación 16
(tomada el día 16/5/94) y el valor mínimo (1219 mgC m-2 dia-1) fue encontrado en la
estación más oceánica (25) durante el día 18/5/94. La producción primaria diaria a lo
largo del transecto oceánico aumenta desde la estación situada en el talud hacia el
océano siguiendo el mismo patrón de distribución que la concentración clorofila.
TABLA 4.2. Producción primaria diaria estimada considerando la irradiancia  PUR
durante   la campaña AMBAR (primavera 1994).
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La estación costera se muestreo hasta tres veces en un mismo día a diferente
hora y la producción primaria diaria fue calculada aplicando los parámetros obtenidos a
las distintas horas como si los parámetros fuesen invariables durante el día. Se
encontraron valores que oscilan entre 1281 y 1885 mgC m-2 dia-1, la producción
primaria media para ese día es de 1512 (± 326) mg C m-2 día-1. Cabe destacar que a
pesar de que la máxima tasa máxima de fotosíntesis normalizada a clorofila, Pm
B ,
aparece a mediodía,  la producción primaria diaria es mayor por la tarde, debido a  que
aB a mediodía es  muy pequeño y hay limitación de  luz.
La evaluación de las oscilaciones diarias y su influencia en los modelos bio-
ópticos ya ha sido  tratada previamente por otros autores (Harding et al. 1981; Sournia
1974). Las estimaciones de producción primaria  derivadas de las oscilaciones diarias de
los parámetros de las relaciones P-E se estudiaron en dos ambientes diferentes (estación
costera (C ) y estación oceánica (T)) obteniendo una moderada variación en un día.
La variabilidad en la producción primaria diaria de la estación costera se debió
en  parte al método de muestreo porque las muestras eran tomadas a una misma
posición geográfica pero a horas diferentes en lugar de ser recogidas en un tanque e ir
submuestreando a diferentes horas del día. Sin embargo, cuando los parámetros
fotosintéticos se consideran constantes a lo largo del día y se comparan las estimaciones
de producción primaria diaria nos encontramos una mayor variación (54 %)  a lo largo
de un día que durante varios días. Harding et al. 1982 encontraron discrepancias en las
estimaciones de la producción primaria atribuida a la periodicidad de los parámetros.
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4.4 CONCLUSIONES
La variabilidad temporal de los parámetros fotosintéticos,  tanto a lo largo del
día como entre días, se estudio en la estación costera y no se encontraron diferencias
significativas. Sin embargo existe mayor variabilidad de los parámetros fotosintéticos
entre días que a lo largo del día.
El estudio de la  variabilidad espacial de los parámetros fotosintéticos en la
región oceánica mostró diferencias significativas. Dicha sección se repitió días más
tarde  y se observó el hundimiento de la biomasa la cual se encontraba adaptada a las
nuevas condiciones de luz como se deduce de los parámetros fotosintéticos. Las tasas
máximas de fotosíntesis fueron significativamente distintas en el transcurso de dos días
mientras que las pendientes de las curvas P-E no fueron distintas. Expresando los
parámetros fotosintéticos por célula sucede lo contrario, existen diferencias entre las
pendientes y los Pm
C no son diferentes. Ello nos sugiere que la población de fitoplancton
hundida se encuentra adaptada a las condiciones de menor irradiancia encontradas en
aguas más profundas.
 En el noroeste de la península Ibérica durante el periodo primaveral las
variaciones diarias de los parámetros fotosintéticos del fitoplancton influyen de un
modo moderado en los modelos bio-ópticos de producción primaria. Por ello creemos
que se debe hacer un mayor esfuerzo para aumentar el conocimiento de  producción
primaria en dicha región cubriendo una mayor área en decremento de la variación diaria
de la producción primaria.
CAPÍTULO QUINTO
Conclusiones.
1. Se obtuvo una única ecuación que permite corregir fácilmente el aumento del camino
óptico (factor b) que aparece al concentrar en filtros de fibra de vidrio las muestras
originales de fitoplancton en suspensión. Esto facilita enormemente la determinación de
espectros de absorción del fitoplancton, ya que la medida directa en muestras originales
es imposible debido a la baja concentración de células que existe en las muestras
naturales.
2. El efecto de “histéresis” que se encuentra al comparar espectros de absorción en
suspensión con espectros de absorción en filtro se atribuyó a la relativamente alta
absorción que tiene el de naturaleza no pigmentaria (ej. restos de células, detritus) en
relación con la absorción de los pigmentos en las regiones de baja absorción del
espectro. De este modo las relaciones entre picos y valles del espectro son variables
según se trate de muestras en suspensión o muestras en filtro, siendo más alta la relación
pico:valle en muestras sobre filtro, lo que produce un bucle o efecto "histérico" cuando
se compara el espectro en suspensión con el espectro en filtro. La sustracción de la
absorción de material no pigmentario de los espectros de absorción disminuyó
significativamente el llamado efecto de “histérisis”.
3. La reconstrucción de los espectros de absorción de poblaciones naturales de
fitoplancton a partir de las concentraciones de pigmentos obtenidas por HPLC es
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adecuada siempre que las especies de fitoplancton no difieran excesivamente de la
forma esférica. En regiones donde las poblaciones naturales de fitoplancton presenten
una elevada diversidad de formas (tal como sucede en sistemas de afloramiento), la
determinación de los coeficientes de absorción a partir de la concentración del material
en suspensión sobre filtros es un método mucho más fiable, rápido y sencillo.
4. La determinación del máximo rendimiento cuántico de la fijación de carbono a partir
de los coeficientes de absorción del fitoplancton y del espectro de emisión de la lámpara
del incubador, constituye una buena estimación de dicha variable bio-óptica en
poblaciones naturales de fitoplancton, a pesar de la clara dependencia espectral que
manifiesta el máximo rendimiento cuántico.
5. La producción primaria de poblaciones naturales de fitoplancton en condiciones de
limitación de luz puede estimarse determinando la variación espectral de los parámetros
bio-ópticos, lo que requiere procesar un gran numero de muestras, o bien mediante
modelos que incorporen el fm no espectral y los coeficientes de absorción espectrales.
También puede estimarse la producción primaria realizando la reconstrucción del
espectro de acción a partir del aph, aunque no se mejora la obtenida mediante el uso de
fm no espectral y de los coeficientes de absorción del fitoplancton. El no tener en cuenta
la variación espectral de los parámetros fotosintéticos siempre subestima los valores de
producción primaria con limitación de luz.
6. Los parámetros bio-ópticos encontrados en la cuenca este del estrecho del Bransfield
(Antártida) durante la campaña Ecoantar94, indican que la fotosíntesis del fitoplancton
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en la capa de mezcla de estas aguas no se encuentra limitada por la luz. Esta deducción
se hace a partir de la similitud encontrada entre los parámetros de saturación de luz de
las curvas de fotosíntesis - luz, tanto espectrales como no espectrales, (kPURE , kPARE ) y
la luz media de la capa de mezcla (umlPURE , umlPARE ). El rendimiento cuántico promedio
en la columna de agua, significativamente menor que el rendimiento cuántico máximo,
corrobora la deducción de que la incorporación de carbono no esta limitada por la luz.
7. Las relaciones fotosíntesis - luz no espectrales durante esta campaña Ecoantar94
mostraron una ligera limitación por luz, mientras que las correspondientes relaciones
espectrales indican saturación de luz. Como la fotosíntesis sucedía en intensidades de
luz próximas a la saturación, la producción primaria estimada utilizando los parámetros
bio-ópticos no espectrales era significativamente más baja que la producción primaria
calculada considerando los parámetros espectrales. En este caso la subestimación llegó a
ser hasta de un 24 %.
8. Los rendimientos cuánticos máximos obtenidos durante la campaña Ecoantar94
indicaban que la limitación por hierro de la fotosíntesis no debe ser importante en las
aguas de la plataforma continental y en las aguas de deshielo, pero que puede ocurrir en
las regiones de la confluencia del Mar de Weddell y el Mar de  Scotia.
9. Los parámetros bio-ópticos encontrados en el noroeste de la península Ibérica durante
la campaña Ambar no muestran variación temporal significativa. Pese a esto, la
variación entre días es mayor que la que se da a lo largo de un día.
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10. La proliferación de fitoplancton encontrada en la zona oceánica sufrió un
hundimiento de unos 15 metros en dos días. La población de fitoplancton  se encontraba
adaptada a baja intensidad de luz presentando  un mayor tamaño de la antena del
fotosistema como se deduce de la comparación de los parámetros fotosintéticos
expresados en función de la concentración de clorofila y del número de células.
11. Las estimaciones de la producción primaria diaria considerando la variabilidad
diaria de los parámetros fotosintéticos es moderada mientras que la variación entre días
es  mayor. La producción primaria muestra una variación espacial con un incremento de
la producción desde la región del talud hacia las estaciones oceánicas.
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